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HET ZOETWATERGETIJDENGEBIED 
1.1. Het ontstaan van de Biesbosch 
In het Holocene sedimentatiegebied van de Maas en de Rijn ont-
stond door zandige, kleiige en venige afzettingen het gebied 
van de "Groote Waard", in de Middeleeuwen een welvarend land-
bouwgebied van ca. 40.000 ha. 
Voortschrijdende inbraken van de zee ten zuidwesten van de 
Groote Waard gaven in de 13e eeuw aanleiding het gebied te 
bedijken. In de daarop volgende transgressiefase van de zee 
(van ca. 1350 tot 1600) trad kombinatie op van de zeespiegel-
stijging met klink van de bodem in het bedijkte gebied en op-
vulling van de rivierbeddingen. Tesamen met ernstige politieke 
twisten en andere ongunstige faktoren gaf de aldus ontstane 
situatie bij een extreme stormvloed op 14 november 1421 het 
water gelegenheid het gebied te veroveren: in het zuidwesten 
brak de zee door (Hollands Diep) en in het noorden de rivie-
ren. 
Politieke onenigheid en inefficiënt bestuur belemmerden herstel 
van de schade, waardoor geleidelijk aan verdere dijkdoorbraken 
en versterking van de stroomgeulen optraden en een groot deel 
van het gebied door afslag van de bodem veranderde tot de 
Biesbosch-zee. 
Nog tijdens de afbraak van het oude land door het water in het 
centrale en zuidwestelijk deel van de voormalige Groote Waard 
leidde sedimentatie, voornamelijk door de Rijn, tot aanwassen 
en opwassen in het noordoosten. Vanuit het oosten werd weer 
land bedijkt, later ook weer vanuit het noordwesten 
(Dordrecht). Rond 1840 was nagenoeg de hele Biesbosch-zee weer 
gevuld met op- en aanwassen. 
Met de voortschrijdende sedimentatie vanuit het noordoosten 
wijzigde de exploitatie van het gebied zich van visserij, via 
biezencultuur, rietcultuur en griendcultuur tot weide- en 
akkerbouw. Deze opeenvolging werd tot 1970 nog weerspiegeld 
door de geografische verspreiding van de hoofdarealen van de 
verschillende exploitatievormen van biezencultuur in het zuid-
westelijk deel van de Brabantse Biesbosch tot landbouw in het 
noorden en oosten (fig. 2). 
In de tweede helft van de 19e eeuw vond een aanzienlijke 
versnelling van de uitbreiding van het landbouwgebied plaats 
na het uitgraven van de Nieuwe Merwede (1864-1884), de aanleg 
van de Bandijk als noordelijke bescherming van de Brabantse 
Biesbosch en het verleggen van de Maasmond naar de Amer (1886-
1908). Door deze waterstaatswerken werd het hydrologisch regiem 
in de Biesbosch sterk gewijzigd: aanvankelijk werden sedimen-
ten door de rivieren vanuit het noordoosten aangevoerd; na de 
uitvoering van deze werken vanuit het zuiden en zuidwesten. 
1.2. Hydrologie 
Sinds het ontstaan van de Biesbosch-zee in de loop van de 15e 
eeuw heeft de zee tesamen met de rivieren Rijn en Maas invloed 
uitgeoefend op de hydrologie van het gebied. 
Met het voortschrijden van het front van de rivierdelta in 
zuidelijke richting trad afname van het zoutgehalte van het 
water op. Daling van de zeespiegel in de regressiefase van ca. 
1600-1800 versterkte deze ontwikkeling. Toen in het eind van de 
19e eeuw door de aanleg van de spoorbrug over het Hollands 
Diep deze zeearm tot de helft van zijn breedte vernauwd werd, 
en het graven van de Nieuwe Merwede en de Amer de invloed van 
de Rijn en Maas verder naar het westen versterkte, was de zout-
invloed van de zee op de Biesbosch bijna geheel buitengeslo-
ten. 
De getijdeninvloed bleef echter gehandhaafd tot de recente 
afsluitingen door opstuwing van het rivierwater, en is wellicht 
in de loop der tijden toegenomen door vermindering van de 
vloedkomwerking van de Biesbosch-zee naarmate de rivierdelta 
zich uitbreidde. 
Tot de recente afsluitingen heerste in de Brabantse Biesbosch 
een getij met een gemiddeld amplitudo van 1.90 m. 
ZONNEVELD (1960) onderscheidt drie hoofdfaktoren aan het getij: 
de overspoelingshoogte, -duur en -frequentie (fig. 3). 
De overspoelingshoogte van een locatie is rechtstreeks afhanke-
lijk van de hoogteligging ten opzichte van MHW.* 
De gemiddelde overspoelingsduur per overspoelend getij vormt 
bij vrije afwatering een curve, lopend van bijna 100% bij MLW, 
50% rond -1.00 MHW, tot ca. 10% van -0.10 tot +0.20 MHW. 
De feitelijke overspoelingsduur van bodems is echter sterk 
afhankelijk van de drainagemogelijkheid van de locatie in ver-
band met reliëf en ligt in de meeste kommen van gorzen tussen 
30% en 100% bij bodemhoogten van -0.20 tot -1.00 MHW. 
De overspoelingsfrequentiecurve loopt van 100% rond -0.40 MHW 
via ca. 50% rond MHW tot ca. 5% bij +0.20 MHW. 
Naast deze drie faktoren is de expositie van de locatie ten 
opzichte van stroming en golfslag een belangrijke faktor van de 
hydrologie en aanzien van de oecologie door de invloed op de 
geomorfologie en de textuurverschillen. 
De stroomsnelheden in doorvoerende geulen bedroegen maximaal 
li m/sec, bij sterke wind 2\ m/sec, maar konden nog beduidend 
hoger zijn bij overspoeling van kaden en dijken. 
1.3. Sedimentatie 
De sedimentatie van zand treedt voornamelijk op tijdens de 
afname van de vloedstroom, en bij gevolg vooral op de aan de 
vloedstroom geëxponeerde plaatsen. Sedimentatie van fijnere 
* Verklaring van afkortingen met betrekking tot bodemhoogten en 
waterstanden 
N.A.P. = zeeniveau 
MHW = gemiddeld hoogwater: +1.27 N.A.P. in de Brabantse 
Biesbosch. 
MLW = gemiddeld laagwater: -0.68 N.A.P. in de Brabantse 
Biesbosch. **•* -°-Ls' » 
Zeenïispa* A /V, <9P. •+ o.JL® m 
fracties treedt op in rustig water, dus rond het tijdstip van 
hoogwater en tijdens het langzame dalen van de waterstand in 
relatief slecht gedraineerde en beschutte kommen. 
De sedimentatiesnelheid bedroeg gemiddeld enkele centimeters 
per jaar: de zandlaag van de stormvloed van 1953 werd in 1970 
aangetroffen op diepten van 20 tot 50 centimeter; een experi-
ment van I.s. Zonneveld duidt zelfs op lokaal nog grotere sedi-
mentatiesnelheid, tot 40 cm klei in 12 jaar. 
Vooral in de jongste ontwikkelingsstadia van gorzen kan snelle 
groei van de bodem optreden, wellicht in de grootte-orde van 10 
cm per jaar. Daarbij kan echter ook incidentele afspoeling 
van sediment door stormvloeden optreden. 
Naast de gestage invloed van de gemiddelde waarden van de hy-
drologische faktoren is de invloed van incidentele extreme 
waarden uiterst belangrijk voor de groei- en afbraakprocessen 
van het abiotische milieu en daarmee ook voor de patronen en 
processen van biotische elementen daarin. 
Tijdens aanhoudend lage waterstanden ten gevolge van geringe 
waterafvoer door de rivieren en oostenwind kon verstuiving 
optreden op kale zandplaten en slikken met vorming van kleine 
duintjes achter obstakels, biezenpollen en in de randzones van 
gesloten vegetaties. Daarmee werden (met name in het voorjaar) 
de vestigingsmogelijkheden voor pioniers vergroot. 
Hoge waterstanden, grote stroomsnelheden en sterke golfslag ten 
gevolge van noordwestelijke storm konden pioniersvegetaties op 
lage platen weer vernietigen en jonge geomorfologische ontwik-
kelingen teniet doen, nieuwe initiëren en de oude, hoogste 
gorzen nog verder ophogen. Dijkdoorbraken, die van tijd tot 
tijd door hoge stormvloeden veroorzaakt werden, resulteerden in 
het verlies van een stuk polder (zie fig. 4); rondom de door-
braak werd een zanddek in de polder afgezet; de oevers van de 
toevoerende kreek raakten sterk onderhevig aan erosie door het 
overmatig grote debiet. 
De stormvloed van 1 februari 1953 heeft in het hele buitendijk-
se gebied (en ook in vele polders) een zandlaag afgezet van 
enkele milimeters dikte op de meest beschutte plaatsen, tot 
vele centimeters dikte op meer geëxponeerde plaatsen. 
Uiteindelijk had deze stormvloed het Deltaplan tot gevolg: de 
ondergang van het oude zoetwatergetijdengebied. 
1.4. Geomorfolog ie 
De sedimentatie in open water in het zoetwatergetijdengebied 
resulteert in zand ige, convexe opwassen tusen eb- en vloedgeu-
len. Pioniersbegroeiing van biezen treedt op vanaf bodemhoogten 
van ca. -1.20 MHW. De vegetatie convergeert de sedimentatie, 
waarbij de zandplaat zich lateraal en lijwaarts uitbreidt, en 
leidt tot differentiatie van de sedimentatie. De opwas krijgt 
een concave vorm met zand ige oeverwallen en een klei ige kom met 
afwateringsgeulen (fig. 5). 
Voor de groeiende plaat ontstaan nieuwe zandbanken, van de 
plaat gescheiden door een diepe stroomgeul, die steile afslag-
oevers veroorzaakt rondom de kop van de plaat. 
De opwassen zijn in dit werk als volgt ruwweg geklasseerd op 
bodemhoogten: 
- zandplaten en slikken: hoogte tot -0.80 MHW 
- biezenplaten en lage gorzen: -1.00 tot -0.40 MHW 
(convex resp. concaaf) 
- middelhoge gorzen: -0.60 tot -0.10 MHW 
- hoge gorzen; -0.30 tot +0.20 MHW 
(De laagste waarden betreffen de laagste delen van de kommen, 
de hoogste de maximale hoogte van de oeverwallen). 
De toename van de bodemhoogte in de loop van de sedimentatie 
gaat gepaard met toename van de horizontale differentiatie in 
de textuur van de sedimenten, met geleidelijke toename van het 
aandeel van kleine frakties in de sedimenten en met versterking 
van het reliëf. Ten gevolge van het reliëf en de afname van de 
breedte van de stroomgeulen treedt laterale erosie op. 
1.5. Bodem 
De bodem in het zoetwatergetijdengebied wordt gekenmerkt door 
rijke differentiatie in hoogteligging, textuur, organische 
stofgehalte en rijpingsgraad, zowel vertikaal in het profiel, 
als horizontaal in de geomorfologische patronen. 
1.5.a. Textuur 
De oorsprong van de bodem als getijdensediment geeft een rijke 
microstratificatie van afwisselend zandige en kleiige lagen. 
Daarbij treedt boven de basale zandplaatondergrond een gradueel 
verloop op in de globale textuur. Het kleigehalte neemt toe in 
hogere lagen van de bodem. 
In een zuivere oeverwal is het verloop van het lutumgehalte van 
<10% rond -1.00 MHW tot ca. 20% bij MHW. 
In een kombodem neemt het lutumgehalte toe van ca. 20% bij 
-1.00 MHW tot maximaal 40% bij -0.20 MHW. De overgang van de 
basale zandlaag naar de primaire komsedimenten is abrupt. 
Aan de oppervlakte kunnen op korte afstand grote textuurver-
schillen voorkomen bij de overgang van de oeverwal naar de kom; 
op enkele plaatsen kan de afstand tussen bodems met ca. 20% 
lutum en 35% lutum slechts vijf meter bedragen; doorgaans 
beslaat zo'n overgang echter enige tientallen meters. 
1.5.b. Organische stof 
Tijdens afzetting bevatten de sedimenten organische stof in 
uiteenlopende gehalten. Zandige bodems (lutum ^10%) bevatten 
tot ca. 5% organische stof. In slik, met een lutumgehalte tot 
ca. 25%, kan het gehalte organische stof 0,40 tot 1,00 gram per 
gram lutum bedragen (ZONNEVELD, 1960). 
Ten gevolge van de begroeiing nemen de gehalten organische stof 
van de bodem toe (secundaire organische stof), waarbij door-
gaans ook de bodemhoogten toenemen, terwijl anderzijds toename 
van de bodemrijpingsgraad gepaard gaat met afname van deze 
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gehalten. De hoogste organische stofgehalten worden aangetrof-
fen in hoge, slecht gedraineerde kombodems. 
I.5.C. Grondwater en bodemaevatie 
De tweemaal daagse overspoel ing van de bodems leidde tot hoge 
grondwaterstanden in slecht gedraineerde bodems. In de meest 
extreme maar algemeen voorkomende situaties in lage en middel-
hoge kommen kwam het waterniveau nagenoeg nooit beneden het 
maaiveld. 
De tegengestelde extreme situatie trof men aan op hoge oever-
wallen, waar de grondwaterstand de fluctuaties van het opper-
vlaktewater enigszins vertraagd en gedempt volgde. Ten gevolge 
van de vertraging in de reactie werd de oeverwal bij hoogwater 
overstroomd voordat de grondwaterstand het maaiveld bereikt had 
en werd de bodemlucht ingesloten. 
De amplitude van de getijdenbeweging in het grondwater varieer-
de van maximaal een meter aan de afslagrand van een hoge oever-
wal, tot minder dan een decimeter op 5 â 10 meter van de oever. 
De getijdenbeweging in het grondwater is gesuperponeerd op 
aanzienlijke fluctuaties (ca. 40 cm) ten gevolge van het twee-
wekelijks springtij-ritme (HEYLIGERS, 1955). 
De periodiek geaereerde zone in de bodem werd gekenmerkt door 
sterk contrasterende roestkleuren tussen de grijze tot zwarte 
kleuren van de permanent gereduceerde bodem eronder en de (in-
dien aanwezig) bruinige doorgaans doorluchte bodem erboven. De 
dikte van de roestlaag varieerde doorgaans van ca. 50 cm tot 10 
cm in oeverwallen en van ca. 10 cm tot nihil in kommen. De 
roestlaag is te beschouwen als de zone waarbinnen de grond-
waterstanden gemiddeld fluctueren. 
1.6. Bodemrijping en klink 
Na afzetting worden sedimenten onderhevig aan rijpingsproces-
sen. Deze zijn aanvankelijk fysisch, later ook chemisch en 
biologisch van aard. De meest belangrijke van deze processen is 
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de irreversibele ontwatering van kleipartikels en humus 
(colloïde delen). Dit proces wordt beschouwd als het hoofdele-
ment van de initiële bodemvorming. 
Als kenmerk voor de waterhoudendheid van de bodem wordt het A-
cijfer gebruikt: het totale watergehalte in gram per 100 gram 
droge grond. Als kenmerk voor de bodemrijping wordt het n-cij-
fer gebruikt: de hoeveelheid water (in grammen), die is gead-
sorbeerd aan een gram van de kleifractie (vnl. illiet). De 
waarde voor n varieert van > 2,0 voor geheel ongerijpte bodems 
(vloeibare modder) tot (.0,1 voor gerijpte bodems (PONS EN 
ZONNEVELD, 1965). 
Het verband tussen A-ci j fer en n -c i j f e r wordt gegeven in de 
formule: 
A = n L + n b H + p R 
Daarin zijn L, H en R de gehalten aan resp. lutum, humus en 
overige minerale delen. De factor b is de verhouding tussen het 
waterbindend vermogen van organische stof en van lutum, en p 
het waterverbindend vermogen van overige mineralen bestandde-
len. ZONNEVELD (1960) en PONS & ZONNEVELD (1965) nemen voor p 
de grootte van 0,2 aan en geven een bepaling van b = 3 ä 4 
voor onderhavige bodems; elders wordt p.R. vervangen door 20, 
en wordt voor b de waarde 3 aangehouden (Zuiderzeewerken, DE 
GLOPPER, 1973). 
In de diverse beschouwingen wordt er steeds van uitgegaan, dat 
de waarde van de b-factor in verschillende rijpingsstadia (ver-
schillende n-waarden) gelijk is, hoewel geringe afname bij 
humificatie erkend wordt. Het grote belang van de waarden A, n, 
en b is, dat door de afname van het watergehalte volumevermin-
dering van de bodem optreedt, waarbij vooral in de hoge zware 
kommen aanzienlijke klink mogelijk is. 
In een bodem met n = 2 , b = 4 , L = 3 0 , H = 2 0 wordt: 
A = 2.30 + 2.4.20 + 0,2.50 = 230. 
Treedt in deze bodem rijping op en omzetting van organische 
stof, dan is het mogelijk, dat na verloop van tijd n = 1 
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en H = 15, zodat: 
A = 1.30 + 1.4.15 + 0,2.55 = 101. 
Deze vermindering van het watergehalte halveert bijna het volu-
me van de bodem en beïnvloedt daarmee aanzienlijk de hoogtelig-
ging van het maaiveld. 
Voor de bepaling van de te verwachten klink door bodemrijping 
kan (rekening houdend met het door lucht gevulde porievolume) 
worden uitgegaan van: 
d, s.v.-, 
-r^  = - (DE GLOPPER, 1973) 
d2 s.v.2 
Hierin zijn d^ en d2 de dikte van de bodemlaag in uitgangs-
toestand, resp. na klink; 
s.v.l en s.v.2 de respectievelijke specifieke volumina van de 
bodem, d.i. het aantal cm3, dat 1 gram grond in natuurlijke 
ligging inneemt. 
De klink van de bodem ten gevolge van rijping heeft een aan 
sedimentatie tegengesteld effect op de hoogteligging. 
De klink is zelf niet direct afhankelijk van de sedimentatie. 
Omgekeerd is de hoogteligging van de bodem wel van belang voor 
de sedimentatiesnelheid. De in 1.3. genoemde hoge sedimentatie-
snelheden resulteren ten gevolge van de klink dan ook niet tot 
evenredige verhoging van het maaiveld. 
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Overige aspecten van bodemrijping. 
Bij fysische rijping treedt structuurvorming in de bodem op. 
De chemische bodemrijping zet in met ontkalking van de bodem, 
verschuiving van de NO3/NH4 - verhouding, fixatie van NH4 en 
van K. Een in het veld duidelijk waarneembaar verschijnsel is 
de oxidatie van FeO tot Fe2Û3, die optreedt bij beluchting van 
de bodem. 
Biologische rijping resulteert in omzetting van organisch mate-
riaal en homogenisatie van de bodem. 
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2. DE VERSTORING VAN HET ZOETWATERGETIJDENMILIEU 
2.1. Veranderingen in de hydrologie. 
In juni 1969 werd het Volkerak, van waaruit de eerste vloed-
stroming het Hollands Diep bereikte, afgesloten. Ten gevolge 
daarvan verminderde het getijde-amplitudo in de Biesbosch met 
ongeveer 10 cm. 
Op 2 november 1970 werd het spuisluizencomplex van het 
Haringvliet in bedrijf gesteld. Het streven is sindsdien voor-
namelijk: nivelleren van de binnenwaterstanden en buitensluiten 
van zeewater. 
De sluizen worden in beginsel geopend, zolang het zeeniveau 
beneden het niveau van het binnenwater ligt, waarbij men reke-
ning houdt met de stroomsnelheden in het Spui en de Dordtse 
Kil. 
De regulatie van de waterafvoer veroorzaakt in het westelijk 
Haringvlietgebied min of meer regelmatige variaties in de wa-
terstand. Door de invloed van de open verbinding met zee van de 
Dordtse Kil dringt via een lange weg nog enig getij door tot de 
Brabantse en Dordtse Biesbosch, namelijk ca. 20 cm gemiddeld 
van + 0,35 tot + 0,55 N.A.P. 
Noordelijker gelegen delen van het zoetwatergetijdengebied 
ondervinden meer invloed van het getij. In de Sliedrechtse 
Biesbosch tot ca. 80 cm in het westelijk deel. Bij Krimpen aan 
de Lek en in het westelijk deel. Bij Krimpen aan de Lek en in 
het westelijk deel van de Oude Maas is het getij nog bijna 
ongewijzigd ca. 150 cm. 
Door belemmering van het spuien bij hoge zeewaterstanden tij-
dens noordwesterstorm kan door opstuwing het waterpeil aanzien-
lijk oplopen. Een enkele keer, voornamelijk in het najaar en de 
winter, kan een verhoging van ca. 100 cm (+1.50 N.A.P.) gedu-
rende enige dagen voorkomen. Verlaging van de gemiddelde water-
stand door geringe rivierafvoer en oostenwind kan minder extre-
me gevolgen hebben. Laagwater op 0.00 N.A.P. (30 cm verlaging) 
kan beschouwd worden als algemene benedengrens voor het 
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waterpeil. 
In fig. 7 is de curve voor de overspoelingsfrequentie aangege-
ven, die BOKHORST (1974) uit gegevens van Rijkswaterstaat bere-
kende voor de periode mei tot oktober in de jaren 1971, 1972 en 
1973 (meetgegevens van de peilschrijver Deeneplaat, Nieuwe 
Merwede) en de geschatte curve voor de overspoelingsfrequentie 
voor het overige deel van die jaren. 
In het algemeen kan de huidige waterstandsbeweging in de 
Biesbosch als volgt worden beschreven: 
Getij ca. 20 cm, schommelend tussen +0.30 en +0.60 N.A.P. 
Frequent, ca. 4 dagen per maand, afwijkingen hetzij naar lage-
re, dan wel naar hogere standen tot +0.20 en +0.70 N.A.P. 
Incidenteel, gemiddeld 1 dag per maand, afwijkingen tot +0.10 
en +0.90 N.A.P. en een enkele maal per jaar ca. twee dagen 
achtereen tot 0.00 en +1.20 N.A.P. en sporadisch hoger. 
Bij overschrijding van het niveau van ca. +0.70 N.A.P. worden 
in toenemende mate gorzen overspoeld, zodat de Biesbosch als 
geheel weer als vloedkom gaat fungeren. Daardoor treedt discon-
tinuïteit op in de curve voor de overspoelingsduur boven dit 
niveau: de gemiddelde overspoelingsduur per overspoelend getij 
neemt boven de +0.70 N.A.P. weer toe. 
2.2. Grondwater 
De grondwaterstanden pasten zich aanvankelijk in het algemeen 
snel aan bij de heersende oppervlaktewaterstanden. De textuur, 
de gelaagdheid en de rijpingsraad van de ondergrond spelen een 
grote rol in de reactiesnelheid. Tot een afstand van ca. 5 
meter van de oever volgt het grondwaterniveau het oppervlakte-
waterniveau met hoogstens de halve fluctuatiesnelheid en op 
grotere afstand met ongeveer een vijfde tot een tiende van de 
fluctuatiesnelheid van het oppervlaktewater (fig. 8). 
Vertikale beweging van grondwater wordt aanzienlijk belemmerd 
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door kleibandjes in het profiel. Horizontale beweging van het 
grondwater kan vooral optreden door zandlenzen in het profiel. 
In het algemeen schommelt de grondwaterstand rond +0.40 tot 
+0.50 N.A.P. De dikte van de geaereerde zone van de bodem is in 
de meeste bodems dus sterk toegenomen, in kombodems op veel 
plaatsen zelfs van nihil naar 40 â 50 cm dikte. 
De roestzone strekt zich uit tot de diepste periodiek 
geaereerde delen van de bodem, i.e. ca. +0.40 N.A.P. in het 
grootste deel van de bodems. 
2.3 Versnelde bodemrijping 
Onmiddellijk na daling van het grondwaterniveau is de irrever-
sibele wateronttrekking aan klei en organische stof begonnen. 
De sterkste ontwikkeling van de rijping vond plaats aan de 
oppervlakte van de bodem, naar beneden afnemend tot het grond-
waterniveau. 
De snelle rijping van zwaardere bodems, met meer dan 20% lutum, 
ging gepaard met de vorming van krimpscheuren met een breedte 
tot 1 cm en een diepte tot ca. 10 cm in polygonen met gevari-
eerde diameter (10 tot 30 cm). 
Waarnemingen met betrekking tot chemische aspecten van de bo-
demrijping zijn niet verricht. Wel zijn er veronderstellingen 
getoetst en aannemelijk bevonden, dat tijdens de rijping man-
gaangebrek kan optreden door fixatie van Mn in een inerte vorm 
en door overmaat aan zink in de bodem (ELEVELD, 1973). Blijkens 
een ander onderzoek (FRISSEL et al., 1974) bevinden zich in de 
bovenlagen van zware bodems in de Biesbosch zeer hoge kwikge-
halten (gem. 10,4 ppm in 0-20 cm, lutum ca. 35%), die in de 
nieuwe, geaereerde omstandigheden kunnen afnemen door vervluch-
tiging van kwik. 
Eerdere analyses van Biesbosch-bodems (DE GROOT et al., 1968) 
wezen uit, dat ook andere zware metalen in dermate grote hoe-
veelheden in Biesboschbodems aanwezig waren, dat er nauwelijks 
meer van spore-elementen kan worden gesproken: Mn 2600, Zn 
3900, Cr 760 en Cu 470 ppm, berekend voor 100% <16 mu 
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(ca. 65% <2mu) . 
Welk gedrag deze elementen gedurende de snelle rijping van de 
bodem vertonen, is onzeker, maar mobilisatie en dus beschikbaar 
komen in het milieu behoort tot de mogelijkheden. 
De omzetting van organische stof is ten gevolge van de ontwate-
ring van de bovenste lagen van de bodem snel toegenomen. Een 
onderzoek van Bokhorst en Van Dijk (BOKHORST, 1974) gaf te 
zien, dat de biologische activiteit in de bodem, bepaald door 
aantasting van eiwitdraden en cellulosedraden, het hoogst was 
in de meest gerijpte bodems en naar beneden in het profiel 
afnam tot nihil op ca. 20 cm boven de gemiddelde grondwater-
stand van +0.40 N.A.P. 
De waterhuishouding van de bodems veranderde onder invloed van 
de toegenomen bodemrijping in enkele gevallen aanzienlijk. 
Bij versnelde rijping door ontwatering van de bodem ontstonden, 
afhankelijk van het lutumgehalte van de bodem, polygone krimp-
scheuren. Deze traden in de Biesbosch in het eerste jaar na de 
afsluiting vooral op in de lage, weinig begroeide bodems. 
DE GLOPPER (1973) wijst erop dat deze krimpscheuren een grote 
invloed kunnen uitoefenen op de doorlatendheid van de bodem. 
Bokhorst en Van Dijk namen in 1972 waar, hoe de grondwaterspie-
gel in het Gors van Keizersdijk zich in enkele dagen na een 
overspoel ing weer geheel instelde conform de oppervlaktewater-
standen. In 1974 kon op dezelfde plaats worden geconstateerd, 
dat het grondwater dagenlang stabiel op +0.40 N.A.P. bleef, 
terwijl het oppervlaktewater schommelde rond +0.70 N.A.P. El-
ders, in een gors met ondiepe zandondergrond en lichter dek 
volgde de grondwaterstand het oppervlaktewater toen echter 
geheel in zijn fluctuaties. 
De slechte doorlatendheid, die de kleibodem van het Gors van 
Keizersdijk vier jaar na de aanvang van de bodemrijping bezat, 
veroorzaakt dat dit milieu soms uitgesproken droog kan zijn, 
hetgeen in het (overigens zeer regenachtige) vegetatieseizoen 
van 1974 ook aan de gebrekkige vitaliteit van de vegetatie was 
te constateren. 
De verwachte klink (in 100 jaar) in de bodems varieert van 
enkele centimeters voor de meest gerijpte griendbodems en zan-
dige oeverwallen, tot ca. 20 â 30 cm voor hoge zware kombodems. 
De helft van deze klink kan zich in de eerste 25 jaar na de 
afsluiting voordoen (ZONNEVELD, 1960; BOKHORST, 1974). Ten 
gevolge van de klink zal de invloed van de overspoelingsfacto-
ren vooral op de laagste kombodems na verloop van tijd weer 
toenemen. 
2.4 Microklimaat 
Ten gevolge van de afsluiting van het Haringvliet is niet al-
leen de direkte hydrologische invloed van de zee uit het bin-
nenland geweerd. Op goede gronden kan worden aangenomen, dat 
ook het microklimaat aan wijziging onderhevig is geworden. Met 
name in de onderste luchtlagen is het uitblijven van overspoel-
ing van bodems van belang, aangezien door lagere luchtvochtig-
heid de kans op nachtvorst is toegenomen. Vergroting van de 
reflectie van infrarode straling door het droge bodemoppervlak 
met bladafval heeft in de voorzomer de temperaturen in de on-
derste lagen aanzienlijk doen toenemen. 
In het algemeen is er dus sprake van vergroting van de fluctua-
ties in het microklimaat boven de drooggevallen bodems. Ander-
zijds zal op de plaatsen, die in de nieuwe omstandigheden per-
manent onder water zijn komen te staan, sprake zijn van minder 
fluctuatie. 
2.5 Geomorfologie 
De wijziging van de waterhuishouding heeft een eind gemaakt aan 
de geomorfologische ontwikkelingen, zoals die in 1.4 zijn be-
schreven. Hoger gelegen delen zijn ten gevolge van het relatief 
constante waterniveau aanzienlijk sterker aan afslag onderhevig 
dan in vroeger tijden. Aan steile oevers, die aan breed water 
zijn gelegen treedt afslag op van maximaal een meter per jaar, 
voornamelijk ten gevolge van zuidwestelijke storm en golfslag 
door scheepvaart. Het van de oever geërodeerde materiaal vormt 
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een zwak aflopende voet, aanvankelijk submers, op langere duur 
oplopend tot boven het gemiddelde waterniveau. 
Rond het nieuwe hoogwaterniveau treedt aan groot open water 
ontwikkeling op van sedimentconcentraties door de gecombineerde 
werking van stroming en golfslag. De geomorfologie van deze 
banken wordt gekenmerkt door geringe afmetingen (enkele meters) 
in dwarsdoorsnede. Zolang ze niet zijn begroeid, zijn deze 
banken niet stabiel. Bij een enkele dagen durende hogere water-
stand kan het materiaal weer verplaatst worden en terecht komen 
in een lijwaarts gelegen gedeelte, doorgaans een stroombed of 
een begroeide oever. 
Tijdens zware storm uit het noordwesten loopt het waterniveau 
sterk op en wordt op de noordwestelijke oeverwallen langs groot 
water slib-arm zand gedeponeerd. Deze pakketten kunnen aanzien-
lijke dikten hebben. Op de Boerenplaat en de Zuider Jonge Deen 
in het zuidwestelijk deel van de Brabantse Biesbosch werden in 
het winterseizoen 1973-1974 pakketten afgezet van 10 tot 30 cm 
dikte, met een breedte van ca. 5 meter. Deze ontwikkeling is 
vergelijkbaar met de vorming van rivierduinen. 
2.6. Schematische weergave van de veranderingen 
ZONNEVELD (1960) gaf de onderlinge positie van de door hem in 
de Biesbosch onderscheiden vegetatietypen en de relatie van 
deze typen met een aantal milieufaktoren aan in een tweedimen-
sionaal schema (fig. 11): horizontaal de positie ten opzichte 
van oever (oeverwal) of kom (textuur en drainage verschillen), 
vertikaal de positie ten opzichte van de bodemhoogten. In dit 
schema is ook een gradient aan te treffen van lage gehalten aan 
organisch materiaal, tot hoge gehalten: op de lage, zandige 
oevers (platen) tot 5%; in hoge, kleiige kommen tot 25%. Ook is 
een gradient in rijpingsgraad aan te geven, die loodrecht op de 
organische-stofgradient verloopt van ongerijpt op de lage slik-
platen tot bijna gerijpt op de hoogste oeverwal (fig. 6). 
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Wordt het schema van Zonneveld beschouwd als een kenschets van 
het milieu dan kan men de wijzigingen in dit milieu ten gevolge 
van de afsluiting in dit schema aangeven door extrapolatie of 
interpolatie van de aangegeven milieufaktoren naar hun nieuwe 
ontwikkeling (fig. 9). Op deze wijze wordt een weergave verkre-
gen van de nieuwe oecologische omstandigheden in vergelijking 
met het vroegere milieu. Het omzetten van de nieuwe getijcurven 
naar de juiste schaal (fig. 10) geeft dan tenslotte de lokali-
satie aan van de veronderstelde nieuwe milieutypen in het oor-
spronkelijk schema en daarmee in de oorspronkelijke milieu-
c.q. vegetatietypen. 
Het zij hierbij opgemerkt, dat de onvergelijkbaarheid van de 
samenstelling van de overspoelingsfaktoren voor en na de af-
sluiting een eenduidige interpretatie van de verkregen milieu-
schets onmogelijk maakt: hoge waterstanden werden vroeger na 
zes uren weer gevolgd door een veel lagere stand, terwijl een 
hoge waterstand in de nieuwe omstandigheden soms dagenlang hoog 
kan blijven. 
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3. REVISIE VAN VEGETATIEKUNDIGE GEGEVENS UIT DE GETIJDENPERIODE 
3.1. Inleiding 
Door diverse auteurs is naar aanleiding van hun onderzoekingen 
in het zoetwatergetijdengebied een indeling van hun opnamemate-
riaal gemaakt in gemeenschappen. Doordat daarbij niet bij 
voorbaat werd aangesloten op eerdere indelingen beliep in 1970 
het totaal aantal beschreven gemeenschappen tegen de honderd. 
Hoewel het aantal exacte duplicaten in deze gemeenschappen 
beperkt is (ca. 10), was er op meerdere gronden aanleiding om 
een revisie uit te voeren van het opnamemateriaal: 
- de verschillende indelingen zijn verricht met betrekking tot 
vegetaties in verschillende delen van het zoetwatergetijden-
gebied, terwijl vergelijkbaarheid van de gegevens wenselijk 
is; 
- verschillende indelingen zijn na elkaar in eenzelfde gebied 
gemaakt, zodat door uniformering van de indelingen een analy-
se van de successie in de vegetatie mogelijk zou kunnen 
zijn; 
- het opnamemateriaal, waarop de honderd gemeenschappen geba-
seerd zijn, vermeldt slechts ca. 150 soorten, waarvan ca. 50 
frequent voorkomen in êên of meer gemeenschappen of in enige 
mate differentiërend zijn in een indeling. 
Voor de revisie is gebruik gemaakt van de resultaten van 
ZONNEVELD (1960); GOTTENBOS, VAN HEININGEN & SPONSELEE (1966); 
DE BOOIS e.a. (1967); DE BOOIS en SAEIJS (1968); CNOSSEN & DE 
JONG (1970); WOUDSTRA (1970). 
Vergelijking van de vegetaties, die in de verschillende onder-
zoeken beschreven zijn, geeft essentiële verschillen te zien. 
In de Brabantse Biesbosch vormen biezesoorten geïntegreerde 
elementen van gorsgemeenschappen. In verband met de sterke 
antropogene invloed op de vegetatiesamenstelling in gorzen met 
rietcultuur werd door ZONNEVELD (1960) een groep rietgorsge-
meenschappen onderscheiden naast een groep van meer natuurlijke 
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gorsvegetaties. 
In de Sliedrechtse Biesbosch kwamen biezen nauwelijks voor, en 
dan nog duidelijk geïsoleerd van overige vegetatie. In verband 
daarmee zijn daar door DE BOOIS e.a. (1967) opnamen die geken-
merkt worden door het voorkomen van biezen in êën gemeenschap 
samengevoegd. 
In de Dordtse Biesbosch kwamen biezen schaars voor, merendeels 
geïsoleerd van andere vegetaties en onder invloed van biezen-
cultuurmaatregelen. Door de achteruitgang van de rietcultuur in 
de tijd tussen het onderzoek van Zonneveld in 1950-1953 en dat 
van De Boois e.a. in 1967 en De Boois en Saeijs in 1968, werden 
tijdens de laatste onderzoekingen veelvuldig in verschillende 
mate verwilderde rietgorzen aangetroffen. In de latere onder-
zoeken is daarom geen onderscheid gemaakt tussen cultuurgors-
vegetaties en andere vegetaties. Ten aanzien van de grienden 
zijn geen fundamentele verschillen geconstateerd met betrekking 
tot cultuurmaatregelen of verwilderingsverschijnselen in de 
onderscheiden gebieden. 
3.2. Methoden en resultaten 
Het primaire doel van de revisie was, de verschillende indelin-
gen van opnamen in gemeenschappen onderling vergelijkbaar te 
maken. Hiertoe zijn achtereenvolgens de volgende stappen geno-
men in de bewerking van het materiaal: 
- Uniformeren van de soortenvolgorde in de presentietabellen, 
waarbij zoveel mogelijk de hoofdlijnen van de soortenvolgor-
den van de oorspronkelijke tabellen zijn aangehouden. 
- Vorming van soortengroepen door bij elkaar plaatsen van soor-
ten, die als differentiërende soorten in de verschillende 
indelingssystemen overeenkomstig criteria vormen. Aan deze 
groepen zijn de overige soorten toegevoegd overeenkomstig hun 
plaats in de uniforme soortenvolgorde ten opzichte van de 
differentiërende soorten. Enkele veranderingen zijn in de 
plaatsing aangebracht wanneer combinaties van lokaal 
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oecologisch nauw verwante soorten verloren waren geraakt bij 
de volgorde methode. De soortengroepen zijn aangeduid met de 
letters A t/m P. De samenstelling van de soortengroepen is 
vermeld in tabel 1 en de tabellen 2, 3 en 4. 
- Aan de hand van de volgorde van de soortengroepen zijn alle 
beschreven gemeenschappen op volgorde geplaatst. 
- Gemeenschappen, die door de vertegenwoordiging van soorten 
uit dezelfde soortengroepen worden gekarakteriseerd, zijn 
samengevoegd in gemeenschapsgroepen; hierbij zijn dus de 
soortengroepen als differentiërende criteria gebruikt. De 
gemeenschapsgroepen zijn aangeduid met de letters van twee 
(of drie) differentiërende soortengroepen (tabellen 2 en 
3). 
- Alle gorsopnamen van bovengenoemde auteurs (met uitzondering 
van opnamen met alleen soorten uit de soortengroep H) zijn 
samen in êën tabel verwerkt ter verduidelijking van de karak-
teristiek van de gemeenschapsgroepen en als controle op het 
behoud van de karakteristiek van de afzonderlijke gemeen-
schappen bij gebruik van de nieuwe criteria. Van deze tabel 
is een presentietabel gemaakt (tabel 4). Daarbij is alleen 
gewerkt met presentie, niet met abundantie of dominantie. 
De 137 soorten, waarvan bij de revisie gebruik is gemaakt, 
zijn samengevat in 14 soortengroepen, waarvan 12 een gedeelte-
lijk of geheel differentiërende functie hebben en ëên als bege-
leider een indicatorische waarde voor differentiatie heeft. 
De 101 gemeenschappen, die door de vorengenoemde auteurs zijn 
onderscheiden, zijn samengevat in 17 gemeenschapsgroepen, waar-
van 10 van gorsvegetaties en 7 van griendvegetaties. 
Bij de samenstelling van de tabel van de opnamen van gorsvege-
taties bleken in het algemeen de opnamen bij het gebruik van de 
nieuwe differentiërende criteria binnen die gemeenschapsgroepen 
te blijven, waartoe zij volgens de plaatsing van de oorspronke-
lijke gemeenschappen behoren. Slechts twee van de gemeenschap-
24 
pen zijn in de nieuwe indeling geheel verloren gegaan, voorna-
melijk ten gevolge van de, ten aanzien van de gemeenschap, 
nieuwe differentiërende criteria. Dit betreft de gemeenschappen 
Ree (ZONNEVELD, 1960) en 5b (WOUDSTRA, 1970). Daarnaast zijn de 
opnamen van enkele andere gemeenschappen over meerdere groepen 
verdeeld, zonder dat de oorspronkelijk beschreven gemeenschap 
verloren raakte (Rdf, Re, Rb, ZONNEVELD, 1960). 
De in vergelijking met gorsvegetaties geringe diversiteit van 
griendvegetaties maakte het overbodig de opnamen van griend-
vegetaties alle in één tabel te ordenen. Geen van de oorspron-
kelijke beschreven gemeenschappen zou uitëën vallen door revi-
sie van alle opnamen afzonderlijk, terwijl meer informatie over 
relaties tussen soorten onderling of tussen soorten en milieu 
aldus evenmin te verkrijgen is. 
3.3. Gorsvegetaties 
ZONNEVELD (1960) geeft de relaties tussen de gemeenschappen en 
het milieu aan in een tweedimensionaal schema (fig. 11). Ver-
schillen in de vegetatiesamenstelling worden daarbij gecorre-
leerd aan enerzijds de bodemhoogte ten opzichte van MHW (over-
spoelhoogte en -frequentie) en anderzijds de lokalisatie ten 
aanzien van drainagemogelijkheid (oeverwal-kom; overspoel ings-
duur). De afzonderlijke schema's voor biezengorzen en ruigten, 
voor rietgorzen en voor grienden zijn te beschouwen als weerga-
ven van een derde dimensie, de beheersinvloed. 
Door het achterwege laten van de rietcultuur in de tijd na 
Zonneveld's onderzoek, is het aanvankelijk duidelijke verschil 
tussen cultuur- en natuurlijke vegetatie vervaagd tot een aan-
tal kleinere graduele verschillen. 
Ten aanzien van de gorsgemeenschappen heeft dit tot gevolg, dat 
de "derde dimensie" niet meer kan worden aangegeven door het 
gebruik van verschillende schema's voor cultuur- en natuurlijke 
vegetaties, hoewel het aspect nog niet verdwenen is, blijkens 
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onder meer de heterogeniteit van de gemeenschapsgroep Kh. 
Eventueel zou in dit verband van groep Kh een gemeenschapsgroep 
H kunnen worden afgesplitst, bevattend de gemeenschappen G 6, G 
5q, G 5, G 4, G 3, G 2 (Zonneveld) en V, VI, VII, VIII 
(De Boois e.a.). Deze gemeenschappen bevatten alléén soorten 
uit soortengroep H. Deze gemeenschappen kwamen vooral onder in-
vloed van cultuurmaatregelen voor, maar ook ten gevolge van 
natuurlijke condities. 
Evenals de door Zonneveld onderscheiden gemeenschappen kunnen 
de gemeenschapsgroepen eveneens in een oecologisch schema wor-
den gecorreleerd aan het milieu (fig. 12). Dit schema laat zich 
vormen uit gegevens van veldwaarnemingen enerzijds en uit de 
verdeling van de soortengroepen over de gemeenschapsgroepen 
anderzijds, uitgaande van vier hoekpunten in het schema (fig. 
13). 
laag, oever(-wal): soortengroep A, gemeenschapsgroep Ad. 
hoog, oever(-wal): soortengroep 0(L), gemeenschapsgroep Nh(Lh). 
laag, extreme kom: soortengroep B(C), gemeenschapsgroep Ab. 
hoog, extreme kom: soortengroep F, gemeenschapsgroep Fh. 
De aanduidingen van de hoogteligging van de gemeenschapsgroepen 
ten opzichte van MHW zijn globale benaderingen op grond van 
veldwaarnemingen betreffende het voorkomen van afzonderlijke 
gemeenschappen en soorten. Voornamelijk zijn van laag naar hoog 
de volgende hoogtelijnen belangrijk: 
-1.20 m MHW: benedengrens van biezenvegetaties 
-0.70 m MHW: benedengrens van Typha latifolia in de kom 
en van Phalavis arundinaaea op de oeverwal 
-0.40 m MHW: bovengrens van biezenvegetaties (groep A); bene-
dengrens van ruigtekruiden (soortengroep K en J), 
van riet in kommen, van Glyaevia maxima 
-0.20 m MHW: benedengrens van ruigtekruiden van soortengroep L; 
bovengrens van soortengroepen F en G 
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(0.00 m MHW: benedengrens van Heraaleum ephondylium) 
+0.20 m MHW: benedengrens van groep O; bovengrens van dominan-
tie van riet. 
Ten aanzien van de waterhuishouding hebben deze hoogtelijnen de 
volgende implicaties: 
-1.20 m MHW en lager: meer dan 50% overspoelingsduur bij vrije 
afwatering 
-0.40 m MHW en lager: 100% overspoelingsfrequentie 
0.00 m MHW : 50% overspoelingsfrequentie 
+0.20 m MHW en hoger: minder dan 20% overspoelingsfrequentie; 
overspoelingsduur per overspoelend tij 
ca. 2 uur. 
Hoewel deze overspoelingsfactoren hier slechts in gemiddelden 
zijn uitgedrukt, hetgeen betekent dat er in de helft van de 
gevallen meer, in de andere helft minder overspoeling optreedt, 
heeft een aantal soorten duidelijke, scherpe begrenzingen van 
de bodemhoogten, waarbij zij voorkomen. Van de volgende soorten 
is die begrenzing vrij nauwkeurig bekend: 
Bodemhoogte t.o.v. MHW 
Minimum Maximum 
O 1 Thaliatrum flavum +0.20 m 
L 6 Heraaleum ephondylium 0.00 m 
L 5 Anthrisaus eylveetrie -0.10 m 
L 2 Urtioa dioioa -0.20 m 
K 11 Epilobium hireutum -0.30 m 
J 1 Staahys palustris -0.40 m 
G 1 Typha latifolia -0.70 m -0.20 m 
F 1 Sparganium erectum -0.70 m -0.40 m 
A 2 Sairpue maritimus -1.10 m -0.40 m 
A 1 SairpuB triqueter -1.10 m -0.80 m 
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Andere soorten hebben minder scherpe begrenzingen ten aanzien 
van de bodemhoogte van hun standplaatsen, of komen zo schaars 
voor dat de begrenzingen niet zijn opgevallen. Voor deze soor-
ten kan het oecologisch amplitudo met betrekking tot overspoe-
lingsfactoren worden afgeleid uit combinatie van de presentie-
tabel (per soortengroep) en het oecologisch schema. 
Rietcultuur 
In de gecombineerde presentietabel van gorsgemeenschappen (ta-
bel 12) zijn de Phvagmites - Caltha vegetaties niet af-
zonderlijk opgenomen. Voorzover deze vegetaties van natuurlijke 
oorsprong zijn, treft men er doorgaans enkele soorten van soor-
tengroep K in aan. Mede in aanmerking genomen, dat de gemeen-
schapsgroep Kh voornamelijk gekenmerkt wordt door het ontbreken 
van andere differentiërende soortengroepen, zijn de vegetaties 
van echte rietgorzen in gemeenschapsgroep Kh ondergebracht. De 
rietcultuurgorzen passen niet in het oecologisch schema: ter-
wijl de natuurlijke rietgorzen in het algemeen ten aanzien van 
bodemhoogte en plaats ten opzichte van de afwatering in het 
laagste gedeelte van gemeenschapsgroep Kh vallen, zijn de cul-
tuurgorzen gelokaliseerd op plaatsen, waar van nature vegeta-
ties van de gemeenchapsgroepen Kh, Gk, Fh, Ak of Ag behoren 
voor te komen. Door begreppeling van de bodem wordt de poten-
tiële vegetatie beperkt tot Kh en Ak, door de overige maatrege-
len (inplanten van riet, wieden en snijden) wordt de concurren-
tiepositie van andere soorten dan die van soortengroep H nog 
verder teruggedrongen, terwijl voor riet, Caltha, Cavdamine 
amava, Poa tvivialis en Ranunculus f-Laar-ia (soorten-
groep H) een geschikt milieu wordt geschapen. De optimale hy-
drologische condities lopen voor deze soorten echter uitëên en 
worden voor riet en Caltha aangetroffen in het kommilieu, 
voor de overige soorten op (middel)hoge oeverwallen. 
Verwaarlozing van cultuurgorzen leidt tot achteruitgang van de 
28 
kwaliteit van het riet en infiltratie van soorten van groep K. 
Achterwege blijven van rietsnijden veroorzaakt achteruitgang 
van de abundantie en vitaliteit van alle soorten van groep H. 
Als bij voortgaande verwaarlozing het afwateringssysteem niet 
meer functioneert, infiltreren soorten van groep J, G, en F in 
de vegetatie en kunnen gaan domineren. 
Successie 
Door aanslibben en opslibben groeit een zandplaat uit tot een 
geomorfologisch gedifferentieerd gors met oeverwallen, kommen 
en kreken. Theoretisch gezien is aan dit proces een allogène 
successie van de vegetatie gekoppeld, die verloopt van gemeen-
schapsgroep Ad via Ak en Kh naar gemeenschapsgroep Lh en Nh op 
de oeverwallen en via Ag en Agk naar Gk en Fh in de kommen. 
Door antropogene verstoringen van de natuurlijke successie in 
verband met biezen-, riet- en griendcultuur zijn er geen gor-
zen, waarop deze successie volledig heeft kunnen plaatsvinden. 
Vooral is het areaal van gemeenschappen uit de groep Kh door de 
rietcultuur uitgebreid en zijn hogere gorsvegetatietypen onder-
vertegenwoordigd door het omzetten van hoge gorzen in grienden. 
Een aantal waarnemingen duidt erop, dat ook in weinig of niet 
antropogeen beïnvloede vegetaties de theoretisch te veronder-
stellen successie belemmerd wordt door de concurrentiepositie 
van verschillende monocotylen onderling. De fotoserie van 
ZONNEVELD (1960, fig. 131) van de vegetatie-ontwikkeling op de 
Mastgorzen geeft te zien, dat eenmaal gevestigde dominante 
soorten (Phvagmites, Phalaris avundinacea, Typha latifolia, 
Typha anguetifolia, Sairpus maritimus en Sairpus laaue-
tris) lange tijd stand houden in de onderlinge concurrentie, 
waarbij het reeds gevestigd zijn kennelijk van meer belang is 
dan het al dan niet optimaal zijn van de standplaats. 
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Bij gorzen, die aan groot water liggen, treedt nog een compli-
catie op in de successie: door afslag van de oeverwal zal de in 
de hoogte toenemende oeverwal zich inwaarts in het gors ontwik-
kelen, dus op meer komachtige bodems met de daarbij behorende 
vegetaties. Bij deze gorzen zal op lange termijn gezien dus een 
allogène successie plaatsvinden van Ab via Ag, Agk en eventueel 
Gk, naar Kh en Lh. 
Verwildering van rietcultuurgorzen geeft een veelal snellere 
successie te zien dan successie ten gevolge van sedimentatie-
processen. De ontwikkeling van het gors van Keizersdijk van 
1953 tot 1967 (1970) demonstreert dit duidelijk, zoals blijkt 
uit vergelijking van de karteringen van ZONNEVELD (1960) en 
WOUDSTRA (1970). 
Regressie van de vegetatie ten gevolge van afslag en verlaging 
van de bodemhoogte treedt eveneens snel op. Het verdwijnen van 
een minuscuul eilandje (op de hoek van het Buitenkooigat en het 
Gat van de Honderd en Dertig) gaf de volgende ontwikkeling van 
de vegetatie te zien: 
1965: Phalavis arundinaaea, Epilobium hivsutum (Kh). 
1967: Saivpus mavitimue, Phalavis arundinaaea (Ak). 
1969: Saivpus mavitimue, Saivpus tviquetev (Ad). 
1970: Saivpus tviquetev (Ad). 
De verschillen in de snelheden van reactie door de vegetatie op 
de gewijzigde omstandigheden worden onder meer verklaard door 
de omstandigheid, dat verandering van condities in het milieu 
op zich nog geen reden tot verandering van de bestaande vegeta-
tie is, maar verslechtering wel. 
3.4. Griendvegetaties 
Grienden zijn gevormd door inzetten van stekhout in gorzen en 
intensieve begreppeling (tussenruimte van 3 â 4 meter, diepte 
tot 1 meter) van de bodem, eventueel aangevuld door het leggen 
van kaden met zelflozende duikers om het gebied. Het gevolg van 
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het beheer van de waterhuishouding blijkt ondermeer in hoogte-
bodemaëratiediagrammen (ZONNEVELD, 1960: fig. 137 A en E): de 
aëratiediepte van grienden met vitale boomgroei komt overeen 
met die van gorsoeverwallen met dezelfde hoogteligging. 
In natuurlijke edafische omstandigheden zou het optreden van 
wilgenbegroeiing dus mogelijk zijn op de smalle oeverwallen van 
middelhoge en hoge gorzen. Daar ontstond dan ook in geringe 
mate semi-spontane opslag van wilgen uit aangedreven bossen 
griendhout, afgehakte takken en (vooral) aanlegpalen. Dit leid-
de op gorzen die reeds langere tijd verwilderd waren tot ver-
spreid voorkomen van merendeels struikvormige wilgen, voorname-
lijk Salix dasycladoe. 
De vegetaties van de grienden kunnen echter niet los gezien 
worden van de antropogene oorsprong en instandhouding van de 
wilgenëtage. Bij ordening van griendgemeenschappen volgens 
dezelfde criteria als gorsgemeenschappen (zie tabel 15) blijkt 
grote overeenkomst in deze vegetaties. In het bewerkte materi-
aal werden tal van opnamen aangetroffen die zich, afgezien van 
de aanwezigheid van wilgen, slechts door abundantieverschillen 
onderscheiden van opnamen van gorsvegetaties. In het algemeen 
echter zijn griendvegetaties duidelijk afwijkend van gorsvege-
taties door het ontbreken van de in gorzen veelal dominante 
telmatofyten Saivpus spp.t Spavganium eveetum, Typha angus-
tifolia, Typha latifolia, Glyaevia maxima en Phragmites 
auetralis. Evenals bij gorsvegetaties hangen bij griendvege-
taties verschillen samen met overspoelingshoogte en drainagemo-
gelijkheid van de bodem. Hierbij duidt de aanwezigheid van 
soorten uit de groepen D, L, N en O de overspoelingshoogte aan 
(van groot naar nihil) en uit de groepen E, F, G en J relatief 
slechte drainage. 
Door de regulatie van de waterhuishouding in grienden vormt het 
voorkomen van bepaalde soorten geen eenduidige indicatie van de 
bodemhoogte ten opzichte van MHW. Ook kunnen verschillen in 
drainage niet beschouwd worden als verschillen in plaats ten 
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opzichte van oeverwal of kom. De vermelding van de gemeen-
schapsgroepen van grienden (Saliaetum albae) bij het 
oecologisch schema van fig. 12 heeft dan ook alleen waarde voor 
vergelijking van de griendvegetaties in hun onderling verband 
ten opzichte van overspoelingsfactoren, en houdt geen weergave 
in van de directe invloed van griendcultuur op vegetaties, die 
op overeenkomstige plaatsen in het schema van de gorzen staan 
aangegeven. 
Verwaarlozing van de cultuur in grienden manifesteert zich 
primair door het buiten werking raken van het drainagesysteem 
en van de kaden. Dit resulteert in toename van de overspoe-
lingsduur en -frequentie. Als gevolg hiervan stagneert de groei 
van de wilgen. Soorten van de groepen J en E (en D) treden op 
als indicatoren van slechte drainage en in extreme gevallen de 
soorten Epilobium hirsutum en Phalaris arundinaaea, 
Phragmites, Typha latifolia en Sparganium ereotum als 
indicatoren van relatieve lichtrijkdom in het grien ten gevolge 
van afsterven van wilgen. 
Kenmerken van goed onderhouden cultuurgrienden zijn onder meer: 
het ontbreken van de bovengenoemde soorten; sterke ontwikkeling 
van Caltha palustris in laag gelegen grienden, van Poa 
trivialis en Cardamine amara in middelhoge grienden, 
en van Rumex obtusifolius en Anthrisaus sylvestris. 
Deze dominantieverschijnselen hangen samen met de lichtrijkdom 
van de cultuurgrienden in het voorjaar en met het maaien van de 
vegetatie in elk eerste jaar na het hakken van het griendhout. 
Frequent maaien van kaden leidt tot uitbreiding van onder meer 
Cireaea lutetiana, Carex remota en kleine Gramineae 
en tot achteruitgang van onder andere: Rubus aaesius, 
Thaliatrum flavum, Filipendula ulmaria, Urtica dioiaa. 
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Zowel in cultuurgrienden als in verwilderde grienden kwamen 
over grote oppervlakten geheel kruidenloze stukken voor, waar-
bij het ontbreken van de kruidlaag het gevolg was van lichtge-
brek en ongunstige samenstelling van de overspoelingsfaktoren. 
3.5. Classificatie* 
De herziening van de vegetatiekundige gegevens van het voorma-
lige zoetwatergetijdengebied maakt een revisie van de classifi-
catie mogelijk. De veranderingen, die na de syntaxonomische 
beschrijving door ZONNEVELD (1960) in de syntaxonomie van deze 
vegetaties zijn aangebracht in WESTHOFF & DEN HELD (1969), 
maken een toetsing van deze nieuwe opvattingen aan het materi-
aal ook wenselijk. 
Het voornaamste uitgangsmateriaal dat hier gebruikt is voor 
herziening van de syntaxonomie bestaat uit de publikaties van 
BOER (1942), ZONNEVELD (1960), VAN DONSELAAR (1961), KOP 
(1961), DOING (1962), WESTHOFF & DEN HELD (1969) en de resulta-
ten van onderhavig werk. 
3.5.a. Gorzen 
ZONNEVELD (1960) bracht Biesbosch-gorsvegetaties onder in: 
- Valer-iano-Filipenduletum (gemeenschap: Ra) 
(gemeenschapsgroep: Nh) . 
- intermediair tussen Valer-iano-Filipenduletum 
en Sairpo-Phragmitetum (Rb)—(Lh, KH, Ak). 
- Sairpo-Phragmitetum oalthetosum 
(Reh, Re, Ree, Rf, Rdf) (FH, Ab). 
- Saivpetum triquetri et maritimi 
subass. seneaionetosum paludoeae (Re)—(Ak, Agk). 
subass. phalaridetoeum (Rdh) (Ak, Ad). 
subass. typiaum (Rdq) (Ad). 
* De nomenclatuur van syntaxa is, tenzij anders vermeld, 
volgens WESTHOFF & DEN HELD, 1969. 
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- Glyoevio-Spavganion (Rp) (Ab) . 
- Phvagmites-oonsoaiatie (G2 t/m G6) (Kh). 
De positie van Rb blijkt bij de verspreide indeling van de 
betrokken opnamen volgens nieuwe criteria terecht als interme-
diair te zijn aangemerkt. Het onderscheid tussen Re en Rdh, 
voorzover dat berust op Seneoio paludosus, Lythvum saliaa-
via (groep E) en Phalavis avundinaaea blijkt niet 
geheel terecht; door het samen voorkomen van Re en Rdh in ge-
meenschapsgroep Ak is het verschil en daarmee de plaatsing in 
verschillende subassociaties niet relevant. 
Deze classificatie is door WESTHOFF & DEN HELD (1969) onveran-
derd overgenomen, maar de Phvagmites-oonsoaiatie is daar-
bij genegeerd. VAN DONSELAAR (1961) nam de classificatie even-
eens over, en extrapoleerde deze naar de vegetaties met stagne-
rend, deels oligohalien water door het onderscheiden van een 
subassociatie Saivpetum tviquetvi et mavitimi typhetosum, 
die door Westhoff en Den Held in het Saivpetum mavitimi 
(brak milieu) werd geplaatst (waar VAN DONSELAAR (1973) ten 
dele mee akkoord gaat). 
Beschouwing van de classificatie van de zoetwatergetijdenvege-
taties in de ruimere context van de syntaxonomie volgens 
Westhoff en Den Held geeft tal van discutabele punten. 
Naast het Saivpo-Phvagmitetum en het Saivpetum tvi-
quetvi et mavitimi worden onder meer als Phvagmition-
associaties vermeld: 
- Saivpetum laaustvis (Saivpus laaustvis ssp. laaustvis) 
- Typhetum angustifoliae (Typha angustifolia) 
- Typhetum latifoliae (Typha latifolia) 
- Saivpetum mavitimi (Saivpus mavitimus, Saivpus laaustvis 
ssp.glauaus, Saivpus laaustvis ssp. flevensis) 
- Soaiatie van Glyeevia maxima (Glyaevia maxima). 
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Elk van de door dominantie of preferentie kenmerkende soorten 
van deze associaties vertoont ook in bepaalde Biesbosch-vege-
taties dominantie en preferentie. Omdat de kencombinaties van 
het Sairpo-Phragmitetum en het Sairpetum triquetri et 
maritimi veelal onvoldoende in het veld en in de opnamen aan 
te treffen zijn om uitsluitsel te geven omtrent het al dan niet 
tot een van deze associaties behoren van de vegetatie c.q. de 
opnamen, is er geen reëel onderscheid tussen deze associaties 
en de andere bovengenoemde te constateren. Het vermoeden lijkt 
dan ook gewettigd, dat het Sairpo-Phragmitetum en het 
Sairpetum tviquetvi et mavitimi enerzijds en het Sair-
petum laauetris, Typhetum angustifoliae, Typhetum latifoliae, 
Sairpetum maritimi en de Soaiatie van Glyaeria maxima 
anderzijds niet op overeenkomstig hiërarchisch niveau staan. 
Het is zelfs te betwijfelen, of er sprake is van hetzelfde 
syntaxonomisch systeem bij onderscheiding van de twee groepen 
associaties: daar in de laatste groep de associatie steeds 
gekenmerkt wordt door de dominantie van êën enkele soort, lijkt 
daarbij meer sprake te zijn van (con)sociaties, in de zin van 
de Skandinavische school, dan van associaties in de zin van de 
Frans-Zwitserse school. 
Zeer bevreemdend is het, dat in deze classificatie wel socia-
ties voorkomen (Soaiatie van Glyaeria maxima, Soaiatie van 
Equisetum fluviatile), maar dat het volstrekt onloochenbaar 
bestaan van een Phragmites-consoaiatie niet wordt ver-
meld, zelfs niet bij de subassociaties van het Scirpo-Phrag-
mitetum. 
Het lijkt weinig zinvol in dit verband verder in te gaan op de 
reeds veelvuldig gewijzigde opvattingen over de classificatie-
principes ten aanzien van Phragmition-associaties 
(WESTHOFF & DEN HELD, 1969, p.135). Voor wat betreft Biesbosch-
gorsvegetaties is het goed mogelijk van het Phragmition 
alleen de associaties Sairpo-Phragmitetum en Sairpe-
tum triquetri et maritimi te betrekken in de classificatie. 
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Syntaxonomie van de gemeen s chap s gr o epen 
De vegetaties van de gorzen in het zoetwatergetijdengebied 
worden gekenmerkt door het voorkomen van Scirpus triqueter, 
Caltha palustris, Cardamine amara, Callitriahe stagnatie en 
Vauchevia spp. Aanwezigheid van deze soorten in Phrag-
mition-veqetaties met biezen bestempelt deze tot Scirpe-
tum triquetri et maritimi en in door andere telmatofyten 
gedomineerde Phragmition-veqetaties tot Scirpo-Phrag-
mitetum aalthetosum. 
De vegetaties van Nh behoren tot het Valeriano-Filipendule-
tum heracleetosum Zonneveld 1960; die van Lh kunnen tot het 
Valeriano-Filipenduletum gerekend worden en wel als sub-
associatie aalthetosum subass. nov., inclusief het deel 
van de Gemeenschap van Epilobium hirsutum en Phalaris arun-
dinaaea Zonneveld (1960), dat VAN DONSELAAR (1961) in het 
Filipendulion plaatst, onderscheiden van subass. 
hevacleetosum door het ontbreken van Filipendula ul-
mavia en Thalictrum flavum en de aanwezigheid van 
Caltha palustris. (Zie ook onder 4.A.3.b.: syntaxono-
mische twistpunten m.b.t. het verbond Filipendulion.) 
Binnen het Sairpetum triquetri et maritimi Zonneveld 1960 
kunnen volgens auteur dezes de volgende subassociaties onder-
scheiden worden: 
- typiaum Zonneveld 1960 (Ad; kentaxon: Sairpus tri-
queter); 
- phalaridetosum Zonneveld 1960, inclusief senecio-
netosum paludosae Zonneveld 1960 (Ak; kencombinatie: 
Scirpus maritimus, Phalaris arundinaaea, Senecio paludo-
sus, geen Typha spp.); 
- typhetosum subass. nov., non sensu Van Donselaar 1961 
(Ag, Agk; differentiërende taxa: Typha angustifolia, Typha 
latifolia). 
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- bidentetosum subass. nov., inclusief de Gemeensahap 
van Vevoniaa anagalis-aquatiaa en Polygonum hydvopipev 
Zonneveld 1960 (Ab; Rdf, Rf, Rp Zonneveld 1960, Sagitta-
r>ia-rijke variant van het Soivpo-Phvagmitetum caltheto-
sum, diff. taxon: Sagittavia sagittifolia; preferen-
te taxa: Vevoniaa anagalis-aquatiaa, Vevoniaa beaoabunga, 
Nastuvtium officinalis, Rovvippa spp.). 
Binnen het Saivpo-Phvagmitetum aalthetosum kunnen de 
volgende varianten worden onderscheiden: 
- Phvagmites-facies (Kh), inclusief Phvagmites-aonso-
aiatie en inclusief een gedeelte van de Gemeensahap van 
Epilobium hivsutum en Phalavis avundinaeea Zonneveld 1960 
(Rb). 
- r#p?za-facies (Gk; Typha latifolia en/of Typha 
angustifolia dominant. 
- Facies van Glyoevia maxima en Spavganium eveotum 
ssp. polyedvum (Fh; Glyaevia of Spavganium 
dominant). 
3.5.b. Gvienden 
De griendgemeenschappen volgens ZONNEVELD (1960) zijn door hem 
merendeels in het Salioetum albae Issler (1924) 1926 
geplaatst in twee nieuwe subassociaties: alismatetosum 
(lage type) en aavdaminetosum (middelhoge type). Alleen 
de Vo kwam in het Cavioeto vemotae-Fvaxinetum (Alnion inaa-
nae = Civoaeo-Alnion) als nieuwe subassociatie anthvisae-
tosum. 
Bij WESTHOFF & DEN HELD (1969) zijn deze subassociaties terug 
te vinden als: 
- Saliaetum tviandvo-viminalis alismatetosum Den Held en 
Westhoff 1969 (nadat DOING (1962) er Alismo-Saliaetum 
puvpuveae van had gemaakt). 
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- Saliaetum albo-fvagilis aavdaminetosum Zonneveld 1960 
(Salieetum tviandvo-viminalis aavdaminetosum Doing 
1962) . 
- Saliaetum albo-fvagilis inops Zonneveld 1960 (Sali-
aetum tviando-viminalis aavdaminetosum Doing 1962). 
- Consovtium van Cavex vemota en Populus nigva Doing 1962 
{Caviai vemotae-Populetum nigvae Doing 1962). 
Het meest opvallende aan de wijzigingen, die andere auteurs aan 
de door Zonneveld beschreven subassociaties hebben aangebracht, 
is wel dat er voor deze subassociaties zelf geen nieuwe gege-
vens zijn bijgedragen, en dat zij syntaxonomisch steeds verder 
uit elkaar drijven. 
Onderhavige studie doet blijken, dat de griendgemeenschappen in 
het getijdengebied een duidelijk aaneengesloten reeks typen 
vormen, die sterke floristische overeenkomst vertonen met vege-
tatietypen van getijdengorzen. Het mag niet onvermeld blijven, 
dat op de meeste plaatsen, waar grienden in het getijdengebied 
voorkomen, van nature een gorsvegetatie behoort voor te komen 
(zie 3.4.) Als DOING (1962) meerdere malen betreurt, dat de 
griendcultuur het bomenbestand beïnvloed heeft, realiseert hij 
zich kennelijk niet, dat er zonder griendcultuur buiten de 
oeverwallen nauwelijks sprake van bomen of struiken zou zijn. 
Integendeel meent Doing uit de samenstelling van de kruidlaag 
te kunnen concluderen, welke bomen er wel behoorden te groeien. 
Bij uitvoerig onderzoek aan grienden met sterk uiteenlopende 
boomhoogten ten gevolge van het hak-regiem en verwildering 
DE BOOIS & SAEIJS 1968; CNOSSEN & DE JONG 1970) werd echter 
geen wezenlijk verschil geconstateerd tussen "struweel-vegeta-
ties" en "bos-vegetaties". De splitsing van deze griendvegeta-
ties in verschillende formaties, die DOING (1962) aanbrengt, is 
dus ongewenst. 
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Het is duidelijk, dat de zoetwatergetijdengrienden in de syn-
taxonomie een ontwikkeling doormaken, die de meeste van hen ten 
onrechte steeds meer de status van bossen en struwelen geeft, 
terwijl zij in floristisch opzicht veelal nauwelijks anders 
zijn dan wilgenplantages op gorzen. Wel komen in de meest droge 
grienden tevens soorten voor, die indicatief zijn voor de 
Queveo-Fagetea. In aansluiting op het bestaande systeem 
is het zeker gepast, om het merendeel van de griendvegetaties 
als Salieetum-associaties te beschouwen, zoals die in het 
verbond Salieion aVbae zijn ondergebracht. 
Binnen het Salieion albae treft men het Salieetum 
avenavio-purpuveae aan, waarvan de soortensamenstelling 
afgezien van het voorkomen van Salix purpurea geen enkele 
overeenkomst vertoont met die welke normaliter in getijdegrien-
den wordt aangetroffen. De twee andere associaties in het 
Salieion albae zijn het Salieetum tviandvo-vimina-
lis en het Salieetum albo-fvagilis, slechts ten op-
zichte van elkaar onderscheiden door de voorkomende wilgesoor-
ten, althans volgens WESTHOFF & DEN HELD, 1969. Door de meren-
deels vrij willekeurige (economisch bepaalde) antropogene her-
komst van deze wilgen is dit onderscheid voor de Nederlandse 
situatie irrelevant en dienen de associaties vooralsnog weer 
samengevoegd te worden tot Salieetum albae (Issler, 1924) 
Meyer Drees, 1936. Zo er in ruimer (Europees) verband aanlei-
ding zou bestaan om op grond van hetzij successiestadia dan wel 
zonering tot het onderscheiden van meer dan één associatie over 
te gaan, zullen deze gekenmerkt dienen te worden door de flo-
ristiek van de kruidlaag. Een onderscheid in nattere en drogere 
associaties, conform het huidige onderscheid van subassocia-
ties, ligt dan voor de hand. Dat de getijdengrienden, waarin 
deze karakteristieken gecombineerd voorkomen, daarbij problemen 
zullen geven, blijft onvermijdelijk. 
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De onderverdeling die Westhoff en Den Held in het Saliaetum 
triandro-viminalis veronderstellen in een subassociatie 
rubetosum en een subassociatie alismatetosum komt 
geheel overeen met de onderverdeling volgens Zonneveld in een 
subassociatie aar dami.net o sum en een subassociatie 
alismatetoeum in de associatie Saliaetum albae 
(Issler, 1924) Meyer Drees, 1936. Er is dus geen reden, de 
onderverdeling volgens ZONNEVELD (1960) te wijzigen. Wel lijkt 
het nuttig ter voorkoming van afdwalen van de hoogste griendve-
getatietypen (Om; Vo: Cariai remotae-Fraxinetum anthrisoe-
tosum Zonneveld, 1960; Consortium van Cavex vemota en 
populus nigra Doing 1962) deze ook in het Saliaetum al-
bae onder te brengen als subassociatie 
filipenduletosum nom. nov., waarvoor als differentiërende 
taxa gelden: Fili-pendula ulmaria, Ciraaea lutetiana, 
Thaliatrum flavum, Sarophu-laria nodosa; afwezig: Caltha 
palustris. 
Zeker in samenhang met het hierna gestelde over de positie van 
het Saliaion albae als geheel lijkt dit een zinvolle 
oplossing, waar door Westhoff en Den Held wordt gezegd over het 
Consortium van Carex vemota en Populus nigra: "Tot nu toe 
alleen bekend uit Nederland: Biesbosch", en "Dit consortium kan 
o.i. niet als associatie worden beschouwd, daar het geen ken-
soorten en nauwelijks differentiërende soorten bezit. Het kan 
ook niet als subassociatie van het Cariaeto remotae-Fraxine-
tum worden opgevat, want daarmede heeft het geen enkele ken-
of differentiërende soort gemeen". 
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Een synsystematisch overzicht van de griendvegetaties ziet er 
dan als volgt uit: 
Dm Saliaetum albae alismatetosum 
Zonneveld 1960. 
Dem (V6,V5) Saliaion 
albae 
Lern (V4,V3q) Saliaetum albae aavdaminetoeum (Alno-
Zonneveld 1960. Padion) 
Lm 
Njm (V3r) 
Nim (V3,V2) 
Om (VI,Vo) Saliaetum albae filipenduletosum 
nom. nov. 
Deze subassociaties hebben alle betrekking op de getijdengrien-
den. Benadrukt moet worden, dat zij als Saliaetum albae-
vegetaties niet kenmerkend genoemd kunnen worden. Grienden in 
milieu's met winteroverspoeling mogen beschouwd worden als meer 
natuurlijk van aard dan de getijdengrienden. Het verdient dan 
ook aandacht, dat naast deze wellicht nog enige (sub)associa-
ties onderscheiden kunnen worden, onder meer met betrekking tot 
de uiterwaardengrienden (zie KOP, 1961). Deze vegetaties zijn 
syntaxonomisch nauw verwant aan de Maavophovbio-Alnetum-
vegetaties. 
De hier ingevoerde inperking binnen het Saliaion albae 
door het Saliaetum triandvo-viminalis en het Saliaetum 
albo-fvagilis (weer) terug te brengen tot êën associatie 
Saliaetum albae, het ontbreken van overeenkomsten van het 
Saliaetum arenavio-puvpuveae daarmee, en de (voor 
Nederland) zwakke karakteristiek van verbond, orde en klasse op 
basis van de soortensamenstelling van de struik- c.q. boomlaag, 
wekt twijfel aan het bestaansrecht van de klasse Saliaetea 
puvpuveae. Het verdient aanbeveling, het Saliaetum albae-
in het Alno-Padion onder te brengen, waar het hier als 
subassociatie filipenduletosum benoemde vegetatietype 
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(Consortium van Carex remota en Populus nigra Doing 1962 
etc., van oorsprong Vo, Cariaeto-Fraxinetum W. Koch, 1926 
anthrisaetosum Zonneveld, 1960, dit is: het hoogst gele-
gen getijdengriend) door WESTHOFF & DEN HELD (1969) reeds in 
was ondergebracht. 
Nieuw is de gedachte aan plaatsing van het Saliaetum-albae 
in het Alno-Padion bepaald niet: oorspronkelijk om-
vatte de inhoud van het Alno-Padion sensu Knapp, 1942 
(Br.-Bi. et R.Tx. 1943) oo de wilgenvloedbossen en -struwelen. 
Gezien de veelvuldige plaatsing door verscheidene auteurs van 
de bedoelde en verwante gemeenschappen in hetzij de Alnetea 
glutinosae, hetzij de Queroo-Fagetea, is het zinvol 
het Saliaion albae als ëên geheel te handhaven in de vorm 
van een onderverbond van het Alno-Padion. Het onderscheid 
ten opzichte van de andere onderverbonden Ciraaeo-Alnion 
en Vimion oavpinifoliae wordt in het onderhavige opname-
materiaal gevormd door: 
Kensoorten: 
Salix alba, S. viminalis, S. triandra, S. fragilis, S. pur-
purea, S. dasyalados, Angeliaa arahangeliaa (binnen de stru-
weel- en bosformaties), Barbarea striata (binnen de stru-
weel- en bosformaties); 
Differentiërende soorten: 
Rumex obtusifolius ssp. sylvestris 
Vauaheria spea. 
Callitriahe stagnalis. 
Caltha palustris (zwak differentiërend) 
Cardamine amara (zeer zwak differentiërend). 
Dit onderverbond Saliaion albae is als alternatief van 
plaatsing van het Salioetum albae in het Ciraaeo-Alni-
on te prefereren wegens de impliciete karakteristiek op 
basis van de samenstelling van de struik- c.q. boomlaag. 
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De ongetwijfeld nog lange tijd voortdurende polemiek over de 
syntaxonomische status en positie van verschillende wilgestru-
welen en -bossen kan zich daardoor binnen een beperkt kader 
afspelen zonder consequenties voor het ruimere verband. 
Overigens leidt bovenstaande manipulatie met het Salioion 
albae reeds wel tot de noodzaak om een aantal van de door 
WESTHOF & DEN HELD (1969) genoemde differentiërende taxa voor 
de Alnetea glutinosae ten opzichte van de andere bosklas-
sen te laten vervallen. Dit betreft met name: Lyaopus euro-
paeus, Scutellaria galericulata, Iris pseudaaorus en So-
lanum dulcamara. Deze soorten komen in het Saliaion al-
bae frequent voor. Het arbitraire onderscheid tussen bossen 
en struwelen was overigens reeds een zwakke basis voor de toe-
passelijkheid van deze soorten als differentiërende soorten. 
3.6. Ruimtelijke aspecten van de vegetaties 
Verbreidingen van ruimtelijke eenheden in vegetaties zoals die 
tot en met 1970 in het zoetwatergetijdengebied voorkwamen zijn 
door meerdere auteurs (zie o.m. paragraaf 3.1.)'in kaart ge-
bracht op schalen variërend van 1 : 1.000 tot 1 : 10.000. De 
karteringen werden uitgevoerd in het veld, merendeels langs 
transecten op onderlinge afstanden van 20 tot 100 m. Gekarteerd 
werden vegetatietypen volgens vooraf opgestelde legenda-eenhe-
den. De criteria daarvoor werden ontleend aan de soortensamen-
stelling. Voor nuancering werden ook de abundanties van enkele 
soorten (met name Caltha palustris) gebruikt. De criteria 
ten aanzien van de soortensamenstelling waren cumulatief en 
hiërarchisch geordend. Hierbij waren enerzijds soorten van hoge 
oeverwallen en anderzijds die van extreem natte milieu's zoals 
kommen en lage platen meer indicatief dan soorten die ook in 
intermediaire milieu's voorkwamen. Mede doordat de soorten van 
de extreem verschillende milieutypen vrij consequent gescheiden 
voorkwamen (zie fig. 13) traden aldus nauwelijks problemen op 
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bij de typering van vegetaties. De voornaamste problemen bij 
deze karteringen waren gelegen in de terreinomstandigheden, in 
de oriëntatie en in het bepalen van de grenzen tussen verschil-
lende typen als de abundantie van de betrokken differentiërende 
soort een geleidelijke overgang tussen twee typen weerspiegel-
de. 
De vegetatiekaarten zijn in syntaxonomisch opzicht en door de 
weinig complexe soortensamenstelling ook floristisch vrij een-
duidig. Deze kaarten vormen dan ook betrouwbare uitgangspunten 
voor interpretatie van de ruimtelijke verschillen in de vegeta-
tie. 
De antropogene variatie in de begroeiing, die door de uiteen-
lopende wijzen van exploitatie was ontstaan, kon aan de hand 
van de dominerende (facies-vormende) soorten als zodanig worden 
onderkend. Als hoofdcategorieën waren te beschouwen de biezen-
vegetaties, de vegetaties van al dan niet verwilderde rietgor-
zen en de wilgengrienden. In groot verband, over de gehele 
Biesbosch bezien, lag het accent van het voorkomen van biezen-
vegetaties in het zuidwestelijk deel, in de frontlijn van de 
aangroeiende Biesbosch. Grienden waren vooral in het middenge-
bied gelegen. Rietgorzen kwamen meer gelijkmatig verdeeld voor. 
De verdeling werd gecompleteerd door het aandeel van de land-
bouwpolders in het landschap, dat in het noorden en oosten het 
grootst was. Deze accentverschillen in het voorkomen van de 
hoofdcategorieën van de begroeiingstypen hingen samen met de 
groei van het land in de loop van de eeuwen die vanuit het 
noorden en oosten plaatsvond. Het jongste land was biezengors; 
het oudste bouwland. In de keuze van de exploitatievorm speel-
den ook andere dan ecologische factoren een rol. De relatie 
tussen verschillen in ouderdom en in exploitatievorm kon daar-
door niet worden onderkend op het niveau van kleinere complexen 
van beheerseenheden (enkele km^). Wel liet zich op dit niveau 
op het patroon nog de invloed gelden van voormalige grote kil-
len en geulen. De vroegere loop en omvang daarvan werd veelal 
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weerspiegeld door verschillende hoofdcategorieën in de begroei-
ing. De fraaiste illustratie daarvan was het gors van Keizers-
dijk, dat als een brede oude kreekbedding tussen de grienden is 
gelegen. Ook binnen de landbouwpolders waren dergelijke relic-
ten nog aan te treffen in de verdeling tussen grasland en ak-
kerland. 
Binnen de te onderscheiden beheerseenheden hingen de verschil-
len in de vegetatie in hoge mate samen met geomorfologische 
factoren, zoals in het voorgaande reeds veelvuldig is aange-
duid. In het gehele zoeterwatergetijdengebied traden daarbij 
bijna steeds dezelfde patronen van vegetatietypen op in gebie-
den met overeenkomstige antropogene invloed. 
Het kaartbeeld van oeverwallen van gorzen werd gevormd door 
langgerekte stroken, veelal van meerdere vegetatietypen paral-
lel aan elkaar. De strookbreedten varieerden daarbij van circa 
ëën tot enkele meters per vegetatietype (gemeenschap of gemeen-
schapsgroep). De lengte van de stroken liep uitëën van enkele 
meters tot honderden meters. De breedte en ook de lengte van de 
stroken van een vegetatietype hingen via de opbouw van de oe-
verwal samen met de hydrologische kenmerken van het aanliggende 
water. Langs groot open water lagen brede oeverwallen en langs 
smalle geulen smalle oeverwallen. Geringe strooklengte van de 
vegetatietypen duidde erop dat de sedimentatie door het water 
binnen korte afstanden varieerde. Wezenlijke verschillen in de 
stroomsnelheid van het water moeten hiervan de oorzaak zijn. 
Dit betreft uiteraard slechts de stroming in die fase van de 
vloed, waarin de waterstand hoger is dan de betreffende bodems. 
Dergelijke verschillen bestonden op de koppen van gorzen, in 
bochten van geulen en in de nabijheid van een gebiedsdeel met 
komberg ingseffeet. 
Het kaartbeeld van kommen van gorzen was minder gedifferenti-
eerd dan dat van de oeverwallen. In kommen overheerst het beeld 
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van min of meer concentrisch geordende vlakken met verschillen-
de vegetatietypen. Door de rietcultuur werd in veel gorzen het 
voorkomen van andere grote dominerende soorten {Typha spp., 
Spavganium ereatum, Glyeevia maxima) belemmerd. Differentia-
tie in de vegetatie bleef echter bestaan in het al dan niet 
voorkomen van kleinere soorten en de verschillen in abundantie 
van deze soorten en in de abundantie en vitaliteit van riet 
zelf (fig. 14). Het kaartbeeld van deze vegetaties werd dus 
door de rietcultuur niet zo ingrijpend beïnvloed als de vegeta-
tie zelf. Het hangt slechts van het niveau van de gehanteerde 
criteria af, of cultuurgorzen als ruimtelijk ongedifferentieerd 
kunnen worden aangemerkt (als gemeenschapsgroep Kh) dan wel als 
gedifferentieerd. Bij verwildering van cultuurgorzen lijkt de 
differentiatie in het kaartbeeld toe te nemen. Verschillen in 
karteringsschalen bij successievelijke onderzoeken beperken 
evenwel de mogelijkheden tot interpretatie van de kaarten in 
deze. 
Als bijzonder verschijnsel in vegetatiepatronen waren in enkele 
gevallen rechte scheidingen te constateren tusen nauwverwante 
vegetatietypen in de kom van een verwilderd gors. Dit betrof 
onder meer grenslijnen tussen populaties van Typha lati-
folia en van Typha angust-ifolia. Samen besloegen deze 
populaties een min of meer rond areaal. Dit patroon gaf aanlei-
ding tot de conclusie dat beide soorten zich vanuit nabij el-
kaar gelegen kernen met eenzelfde snelheid hebben uitgebreid, 
maar elkaar niet tolereerden. Met dit verschijnsel komt een 
tijdsaspect naar voren in de ruimtelijke aspecten van de be-
groeiing. Beide Typha-soorten zijn kwetsbaar voor de 
maatregelen van de rietcultuur. De omvang van dergelijke Ty-
pfca-populaties hangt derhalve samen met de tijdsduur van de 
verwildering van het gors. Uit een vegetatiekaart als momentop-
name kan echter niet worden afgeleid welke factor limiterend is 
voor de verbreiding van Typha: de verbreiding van het 
voor Typha spp. benodigde meer uitgesproken kommilieu, de 
uitbreidingssnelheid van Tz/pTza-populaties of de tijdsduur 
van verwildering. 
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In deze beschouwing is impliciet verondersteld, dat de betref-
fende aaneengesloten populaties van elk van de soorten bestaan 
uit êën kloon. Een dergelijke veronderstelling wordt vooral 
ondersteund door de waarnemingen van de ontwikkeling van de 
begroeiing van verschillende soorten op het gors tegenover 
Maltha (Mastgors-Midden) die door Zonneveld in een fotoserie is 
vastgelegd (ZONNEVELD, 1960, fig. 131). Bij latere waarnemingen 
vanuit hetzelfde observatiepunt werden ook binnen de rietbe-
groeiing van dit gors verschillen onderscheiden in een patroon, 
dat herleid kon worden tot de weinige vestigingskernen van riet 
in het pioniersstadium van de begroeiing. 
In het verlengde van deze constateringen ligt de conclusie dat 
de veranderlijkheid in de patronen van de betreffende soorten 
bij een natuurlijke ontwikkeling niet groot is. Behalve bij 
bovengenoemd Mastgors blijkt dit - voorzover de beschikbare 
kaarten zich in deze lieten interpreteren - ook uit karteringen 
in ca. 1950 resp. 1970 van de Boerenplaat. 
De ruimtelijke aspecten van griendvegetaties stonden sterk 
onder invloed van het hydrologisch beheer van dé grienden met 
behulp van de kaden, greppels en duikers. Binnen de hydrolo-
gische beheerseenheden (veelal enkele tientallen ha. groot) was 
de differentiatie in de terrestrische vegetatie maar gering of 
ontbrak zelfs geheel. Ook bij verwaarlozing van de waterhuis-
houding van grienden bleef een hydrologische eenheid in vegeta-
tiekundig opzicht relatief weinig gevarieerd. In grote complex-
en van grienden, zoals in de Brabantse Biesbosch de Grienden 
van de Dood e.o. liet zich over de antropogene differentiatie 
heen een natuurlijk patroon in de vegetatie onderkennen. Ten 
tijde van Zonneveld's onderzoek rond 1950 stond dit patroon 
vooral in relatie met de verschillen in bodèmhoogten. In delen 
van dit griendcomplex was toen al enkele jaren sprake van ver-
waarlozing. In 1970 was bijna het gehele complex langdurig 
verwaarloosd. Het patroon kwam in hoofdlijnen overeen met dat 
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volgens Zonneveld's kaart. Wel leek het patroon in 1970 tevens 
in verband te staan met verschillen in ontwatering tussen ener-
zijds de randzones langs kreken en anderzijds de daartussen 
gelegen gebieden, die een kom-karakter hadden. De hoofdlijnen 
van dit patroon werden toen ook duidelijk weerspiegeld door de 
differentiatie in de hoogte van de wilgen in verschillende 
delen van het complex. In de goed ontwaterende en/of hoger 
gelegen randzones reikten de bomen tot meer dan 10 m hoog; in 
extreme kom-situaties tot hooguit ca. 5 m, terwijl de dichtheid 
van de wilgenetage daarbij veel geringer was dan in de oor-
spronkelijke situatie. 
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4. WIJZIGINGEN IN DE SOORTENSAMENSTELLING VAN VEGETATIES 
4.1. Inleiding en methoden 
Voor het in detail bestuderen van de ontwikkelingen in de vege-
tatie werden 85 permanente proefvlakken (PO's) in de vegetatie 
gekozen. De vegetatie werd een tot twee keer per jaar beschre-
ven volgens de methoden van de Frans-Zwitserse school. 
De keuze van de proefvlakken werd voor een deel gemaakt in de 
zomer van 1970 (PO's MO), waarbij ook de eerste beschrijving 
van de vegetatie plaatsvond. De overige PO's zijn in het voor-
jaar van 1971 uitgekozen. Een klein aantal PO's werd nog later 
in 1971 of in 1972 aan de reeks toegevoegd ter completering vn 
het scala vegetatietypen. Vooral in 1974 zijn, behalve van de 
PO's ook opnamen gemaakt van vegetaties, die in de PO's niet 
voldoende waren vertegenwoordigd. 
Voor alle PO's, waarvan de vegetatie in 1971 voor de eerste 
maal werd beschreven, werd tevens een beschrijving gemaakt van 
de veronderstelde vegetatie ervan in 1970. Met uitzondering ten 
aanzien van de soorten Callitviahe stagnatie en Vau-
ahevia spp. , kon dit met hoge mate van betrouwbaarheid ge-
beuren. 
Door tal van gebeurtenissen, waaronder met name oeverafslag en 
antropogene verstoring van de vegetatie werd na verloop van 
tijd een aantal PO's minder geschikt voor verder onderzoek. 
Bij het kiezen van PO's zijn er veel meer gesitueerd in gorsve-
getaties dan in griendvegetaties. De aanleidingen hiervoor 
waren: 
1. de sterk antropogene invloed op griendvegetaties en -mi-
lieu' s; 
2. de verwachting (gebaseerd op waarnemingen in reeds vele 
jaren ingedijkte grienden) dat in griendvegetaties sterke 
nivellering van verschillen in de vegetatie zou optreden; 
3. de naar verhouding uitvoerige kennis van de sterk diverse 
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gorsvegetaties en van de relaties tussen de oecologische 
faktoren en de vegetatiesamenstelling op gorzen. 
In verband hiermee is in het hierna volgende het accent gelegd 
op de beschrijving en interpretatie van ontwikkelingen in gors-
vegetaties. 
De PQ's zijn merendeels groepsgewijs bij elkaar gelegen of 
zelfs tegen elkaar aan (BP 3 A-D; KG 9 A-F). In een aantal 
gevallen is ook de vegetatie van de groep PQ's met tussenlig-
gend gebied als geheel opgenomen. Dit in de veronderstelling, 
dat een deel van de komende veranderingen in de PQ's zou kunnen 
worden verklaard uit beïnvloeding vanuit de naburige vegetatie 
ten gevolge van vegetatieve uitbreiding en disseminatie. 
Opname van de vegetatie vond zoveel mogelijk plaats vanaf de 
buitenrand van het PO ter voorkoming van vertrapping van de 
vegetatie en van de bodem, die in 1970 en 1971 veelal nog zeer 
blubberig was. 
De toegepaste "vijfdelige" schaal voor gecombineerde schatting 
van abundantie en bedekking heeft in een aantal gevallen een 
(van de oorspronkelijke) afwijkende betekenis in verband met de 
sterk uiteenlopende groeivormen van verschillende soorten: 
r : 1 ex. van Caltha, Anthrisaue of Epilobium hivsu-
tum etc.; 
maximaal ca. 5 spruiten van Phvagmites, Phalavis of 
Saivpus per m^; 
1-3 spruiten van Typha latifolia of Typha angue-
tifol-ia per m^; 
r.3: 1 kloon Poa tvivialis of Agvostis stolonifeva , 
kleiner dan 1 dm^. 
+ : 2-4 exx. Caltha etc. 1: 5-10 exx. 
max. ca. 30 spruiten Phvagmites etc.30-100 spruiten 
max. ca. 8 spruiten Typha 8-25 spruiten. 
S0 
De notatie "1" of "2" voor de abundantie van grote monocotyle 
telmatophyten impliceert doorgaans bedekkingspercentages van 
50-100% later in het seizoen ten gevolge van toegenomen lengte, 
bladontplooiing en scheefwaaien. 
Voor het verwerken van gegevens uit PO-onderzoek staan meerdere 
methoden ter beschikking. Gekozen is voor een voornamelijk 
beschrijvende methode, waar - bij een minimum aan omwerking van 
gegevens - in de interpretatie een maximum aan causaliteit is 
aangegeven. Een bezwaar van de hier gevolgde methode wordt 
gevormd door een vrij hoge mate van subjectiviteit in de inter-
pretatie, omdat exacte gegevens over de causale verbanden niet 
of slechts in beperkte mate verkrijgbaar waren. Als groot voor-
deel geldt evenwel, dat de directe koppeling van ontwikkelingen 
in de vegetatie aan verschijnselen in het milieu het gehele 
complex van gebeurtenissen herkenbaar en inzichtelijk houdt. 
Een enkel woord zij niettemin gewijd aan verwerkingsmethoden, 
welke hier niet gevolg zijn. Onder meer LONDO (1971) gaat uit-
voerig in op verschillende mogelijkheden tot mathematische 
verwerking van PO-gegevens in informatietheoretisch kader. 
Bepalingen van diversiteit, similariteit, informatierijkdom en 
dergelijke begrippen vereisen kwantificering van de gegevens in 
een uniforme schaal. Hiermee raakt een groot gedeelte van de 
kwalitatieve informatie verloren, namelijk de namen van de 
soorten en de oecologische karakteristieken die daarachter 
schuilgaan. 
Er bestaan verschillende mogelijkheden voor kwantificering van 
de gegevens. Gekozen moet worden tussen de meest eenvoudige 
(aanwezigheid of afwezigheid van soorten) of uit een gewogen 
kwantificering op grond van bijvoorbeeld abundantie, relatieve 
of absolute zeldzaamheid, fenologische staat of andere toe te 
kennen waarden. Elke keuze uit de mogelijkheden is subjectief. 
Voor de verwerking van gekwantificeerde gegevens zijn verschil-
lende formules beschikbaar. Met deze formules kunnen de gege-
51 
vens objectief verwerkt worden tot cijferreeksen. Hierin zijn 
echter de subjectieve grondslagen niet meer herkenbaar, evenmin 
als de fundamentale kwalitatieve aspecten van de vegetatie. Het 
is aldus bijvoorbeeld mogelijk, de hoeveelheid "informatie" in 
een PO of een reeks te bepalen. De informatie zelf is daarmee 
echter niet beter ontsloten. Oecologische interpretatie van 
dergelijke cijferreeksen is bij onderhavig materiaal dan ook 
niet mogelijk. 
4.A. DE SUCCESSIE OP GORZEN 
4.A.I. De presentatie van gegevens 
Het primaire resultaat van het PO-onderzoek op gorzen en slik-
ken bestaat uit 69-tabelletjes, waarin voor elk PO afzonderlijk 
de vegetatie in opeenvolgende jaren staat beschreven. Er is 
naar gestreefd door een aantal bewerkingen van dit materiaal 
verschillende facetten van de opgetreden veranderingen zo goed 
mogelijk te demonstreren. Om te voorkomen, dat dit zou leiden 
tot een onoverzichtelijke massa figuren, diagrammen en tabel-
len, is een selectie gemaakt van enkele PO's die een represen-
tatief beeld geven van de strekking van de gebeurtenissen in 
alle vegetaties. De tabellen 6 a-j omvatten de opnamen van tien 
PO's in 1970 tot en met 1974. 
In fig. 15 zijn de veranderingen in het soortenbestand in 18 
PO's grafisch weergegeven. In vertikale richting is aangegeven 
het aantal soorten. Van onder naar boven: 
- oorspronkelijk aanwezige soorten; 
- nieuwe soorten; 
- tijdelijke soorten, die na 1970 in het PO verschenen en in 
1974 er niet meer in voorkomen en het aantal van de nog niet 
met name te noemen soorten, die later zijn te verwachten. 
In fig. 16 is van 18 soorten de ontwikkeling van de abundantie 
weergegeven, gemiddeld per oorspronkelijk vegetatietype en per 
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jaar. In vertikale richting is per soort de abundantiewaarde-
ring aangegeven volgens de schaal: 
r -» 1 2m -»4 3 -» 7 
+ -»2 2,2a-» 5 4 -* 8 
1 -» 3 2b -* 6 5 -» 9 
De berekeningswijze voor deze grafieken is als volgt: de som 
van de abundantiewaardering van de soort in alle betrokken PO's 
is gedeeld door het aantal van de opgenomen PO's in het betrok-
ken aanvankelijke vegetatietype. 
De abundantiewaarderingcijfers per oorspronkelijk vegetatietype 
vertonen correlatie met de presentiepercentages van de betrok-
ken soort in de PO's. In het algemeen is het presentiepercen-
tage 20 tot 30 maal het abundantiewaarderingscijfer van de 
soort in de groep PO's. 
In tabel 7 zijn de opnamen van gorsvegetaties in 1974 bijeen 
gebracht. In 4.A.3. wordt aan de hand van deze tabel ingegaan 
op de typologie van de nieuwe gorsvegetatie. 
4.A.2. Veranderingen in het soortenbestand. 
4.A.2.a. Algemene ontwikkelingen 
In de tabellen 6 en fig. 15 tonen de opnamen doorgaans een 
toename van het aantal soorten in 1971 en 1972 en met uitzonde-
ring van de laaggelegen PO's een stabilisatie of geringe daling 
van het aantal soorten in 1973 (en verder). Deze kwalitatieve 
ontwikkeling berust op de geleidelijke verdwijning van een 
aantal van de oorspronkelijke soorten en het snelle verschijnen 
van nieuwe soorten. In kwantitatief opzicht blijkt de afname 
van sommige van de oorspronkelijke soorten snel te zijn verlo-
pen en de toename van een aantal van de nieuwe soorten meer 
geleidelijk (zie fig. 16). Deze veranderingen zijn al dan niet 
directe gevolgen van de in 2. geschetste wijzigingen van de 
oecologische condities. 
Een aantal van de nieuw gekomen soorten blijkt na enige jaren 
weer af te nemen in abundantie. Deze soorten zijn "tijdelijke 
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soorten" genoemd, als zij in 1974 weer verdwenen zijn uit be-
treffend PO. Het blijkt, dat in de hoogst gelegen en in de 
laagst gelegen PO's de oorspronkelijk aanwezige soorten beter 
stand houden dan in de overige PO's. Het aantal nieuwe c.q. 
tijdelijke soorten dat in de hoogst gelegen PQ's optreedt is 
gering. In de laagst gelegen PQ's verschilt dit aantal niet 
beduidend van dat in overige PQ's. Deze overeenkomsten en ver-
schillen laten zich als volgt verklaren uit de wijziging van 
de oecologische condities. 
In de vegetatietypen Nh en Lh is relatief weinig verandering 
opgetreden in bodemrijpingsgraad en organische stofgehalte en 
was de vegetatie door de geaereerde bodem al meer aangepast aan 
droge omstandigheden dan elders. 
In het vegetatietype Ad blijft oeverspoeling het meest optre-
den, waardoor de oorspronkelijke soorten zich beter kunnen 
handhaven dan elders. De sterke wijziging in de samenstelling 
van de overspoelingsfactoren maakt vestiging van nieuwe soorten 
mogelijk. 
In fig. 16 blijkt, dat de meeste soorten verschillende gedra-
gingen hebben in uiteenlopende (oorspronkelijke) vegetatiety-
pen. Veelal blijkt dat bij enerzijds afname van de soort in de 
drogere vegetatietypen Nh, Lh, Kh een toename ervan optreedt in 
de nattere typen Ad, Agk, Ak en Ph, eventueel ook daar weer 
gevolgd door afname. Analoog is te zien bij droogte preferente 
soorten (Vvtiaa dioiea), dat de uitbreiding van deze 
soorten het sterkst aanvangt in de droogste PQ's. 
Deze verschijnselen duiden erop, dat de ontwikkelingen in de 
vegetatie afhangen van geleidelijke processen, i.e. van de 
processen in de bodem en dat enkele soorten optimale ontwikke-
ling hebben gedurende een beperkte fase van deze processen. 
Opmerkelijk is wel, dat dit geleidelijk verloop optreedt bij 
nagenoeg alle soorten, die toename vertonen, terwijl hun voor-
komen tot 1970 alleen werd gecorreleerd aan overspoelingsfac-
toren. De correlatie met de vordering van de oecologische 
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processen, die door het achterwege blijven van overspoel ing op 
gang zijn gekomen, impliceert, dat de secundaire aspecten ten 
gevolge van differentiatie in de overspoelingsfactoren (met 
name de differentiatie in grondwaterhuishouding en bodemrij-
pingsgraad) van minstens evenveel belang waren en deels nog 
zijn voor de differentiatie in de vegetatie. De correlatie 
tussen vegetatieontwikkeling en bodemrijping blijkt vooral uit 
het kortstondig sterk opleven van Galium apavine, Cardamine 
amara, Polygonum hydropipev, Calystegia sepium en Solanum 
dulcamara in drogere PQ's in 1971, in aanvankelijk nattere 
PO's in 1972 en het afnemen van deze soorten in 1972 respectie-
velijk 1973 en 1974. 
Tegengesteld aan dit type dynamiek in de vegetatie, is het 
afnemen c.q. tijdelijk afnemen van soorten uit de vegetatie als 
geheel. Met name betreft dit de helofyten. De oorzaak van het 
tijdelijk afnemen ligt in de discontinuïteit en disjunctie van 
achtereenvolgens geschikte standplaatsen, gekoppeld aan een in 
de gegeven situatie ondoelmatige verspreidingswij ze van de 
soorten, namelijk vooral door vegetatieve uitbreiding. 
De laatste toevluchtsplaats voor deze soorten lag in de meest 
extreme kom (meestal middelhoog gelegen), terwijl de nieuwe 
geschikte standplaatsen ontstonden buiten de oeverwallen, in 
kleine kreken en achter nieuw gevormde zandruggen. 
Tot de meest opvallende aspecten van de successie, die in de 
Biesbosch heeft plaatsgevonden, behoort het feit, dat deze 
successie zich voornamelijk afspeelt met soorten, die in de 
getijdenzone van dit gebied reeds een vrij belangrijk deel van 
de vegetatie vormden.De voornaamste soorten, die daarin als 
nieuwkomers zijn op te vatten, zijn Civsium arvense, Sonahus 
spp., Polygonum spp. (Polygonum hydropiper uitgezonderd!), 
Civsium vulgare, Carex spp., Marahantia polymorpha, Entero-
morpha intestinalis. Het geringe aandeel van nieuwe soorten 
in de vegetatie vindt deels zijn oorzaak in de optimale moge-
lijkheid voor reeds aanwezige soorten om nieuwe potentiële 
groeiplaatsen door disseminatie of vegetatieve uitbreiding te 
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bereiken. Anderzijds blijft sterke uitbreiding uit van ook 
reeds (deels epifytisch) aanwezige soorten, die aan relatief 
lage overspoelingsfrequentie en/of hoge rijpingsgraad zijn 
gebonden, zoals Heraoleum ephondylium, Cardamine pratensis, 
Thalietrum flavum, Filipendula utmaria, Ciroaea lutetiana 
etc. (soortengroepen N, O en P). Ten aanzien van deze soorten 
moet geconcludeerd worden, dat de gewijzigde omstandigheden 
(nog) niet hebben geleid tot uitbreiding van het areaal met 
gunstige standplaatsfactoren. Hierbij zij opgemerkt, dat 
plaatsconcurrentie voor de genoemde soorten zeker in deze eer-
ste jaren na de afsluiting nauwelijks een belemmerende factor 
voor vestiging kan hebben gevormd. 
4.1.2.b. De belangrijkste soorten 
In de beschrijving van de vroegere vegetaties, zoals die in 
hoofdstuk 3 is gegeven, is geen onderscheid gemaakt in soorten 
binnen de soortengroepen met betrekking tot de differentiërende 
functie van de soortengroep ten aanzien van de vegetatietypolo-
gie. Het blijkt echter, dat soorten van eenzelfde oorspronke-
lijke soortengroep doorgaans uiteenlopend reageerden op de 
gewijzigde omstandigheden, waardoor die oorspronkelijke soor-
tengroepen in feite niet meer bestaan. Een aantal algemene 
verschijnselen kan worden onderkend ten aanzien van het voor-
komen van soorten afzonderlijk. 
De in 1970 dominante soorten in de komvegetaties en op de mid-
delhoge oeverwallen namen in 1971 en verder sterk af in bedek-
king c.q. abundantie. Met name betreft dit: 
Phvagmites australis (90% afname)? 
Phalaris arundinaaea (90% afname); 
Typha angustifolia (80-90% afname); 
Typha latifolia (99% afname). 
Glyaeria maxima kon zich in de extreme kommen aanvanke-
lijk goed handhaven of zelfs uitbreiden als dominante soort, 
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tot in 1974 sterke teruggang intrad. 
Spavganium ereatum bleef qua abundantie redelijk goed in 
stand (ca. 50% van de oorspronkelijke abundantie), maar verloor 
door afname van vitaliteit en door overwoekering het dominerend 
karakter en zal op korte termijn geheel verdwenen zijn uit de 
gorzen. 
Seivpus laaustvis en Seivpus mavitimus konden zich 
aanvankelijk (1971) tamelijk goed handhaven als dominerende 
soorten, maar namen in 1972 en daarna op bodems boven Nieuw MHW 
(ca. +0.50 N.A.P.; Ak, Agk) beduidend af in abundantie. 
Deze vroeger dominante soorten ontwikkelen zich langzaam weer 
tot dominante soort op veel lager gelegen plaatsen. 
Phalavis avundinaaea op lage slikken (Ab); 
Phvagmites austvalis, Typha angustifolia en Typha 
latifolia in de nieuwe getijdenzone aan matig zwak geëxpo-
neerde oevers en vandaar afdalend tot ca. N.A.P. 
Seivpus mavitimus daalt geleidelijk dieper af van de 
oevers (Ad), waar hij al aanwezig was. 
Seivpus laauetvis komt tot nieuwe vestiging in ondiep 
water (0.50 - 1.00 m diepte). 
Seivpus tviquetev heeft zich tijdelijk en plaatselijk op 
zijn oude groeiplaatsen kunnen handhaven, waar deze (Ad-oevers) 
binnen de nieuwe getijdenzone liggen. Er is een aanzet tot 
uitbreiding naar nieuwe plaatsen in de getijdenzone en iets 
lager aan minder sterk geëxponeerde oevers. De vitaliteit van 
deze soort is daar echter veel geringer dan in de vroegere 
populaties. 
De hierboven aangegeven dynamiek in het voorkomen (verdwijnen 
van de ene plaats en nieuw vestigen c.q. uitbreiden op de ande-
re plaats) wordt ook aangetroffen bij de volgende soorten. 
Lythvum salieavia, tot 1970 karakteristiek voor afslag-
randen, lage oeverwallen en zeer slecht gedraineerde kommen, is 
van deze standplaatsen verdwenen en heeft zich in 1971 massaal 
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gevestigd in de nieuwe getijdenzone aan de buitenrand van de 
reeds aanwezige begroeiing (Sairpus maritimus) op sterk 
geëxponeerde plaatsen; 
Staahys palustris verdween, grotendeels al in 1971, van 
zijn belangrijkste groeiplaatsen (Ak-oeverwallen) en komt vanaf 
1973 weer voor op matig tot zwak geëxponeerde oevers rond Nieuw 
MHW, voornamelijk op zand ige bodems. 
Tegengestelde dynamiek werd ook geconstateerd: aanvankelijke 
uitbreiding van de abundantie op de oorspronkelijke stand-
plaats, abrupt gevolgd door nagenoeg verdwijnen van de soort. 
Cavdamine amava groeide en bloeide in 1971 zeer uitbun-
dig, maar was in 1972 nog maar op enkele plaatsen zwak verte-
genwoordigd; sindsdien is de soort nog maar enkele malen waar-
genomen, op steile kleiïge oevers groeiend, iets boven Nieuw 
MHW. Op langere duur kan hij zich misschien weer vitaal ontwik-
kelen aan de voet van de overvloedig kwellende dijken van de 
drinkwaterspaarbekkens. 
Intermediair gedrag wordt ook vertoond: gewoon zachtjes aan 
verdwijnen. 
Caltha palustris var. araneosa, vroeger een soort die in 
zijn bloeitijd het landschapsbeeld domineerde, is door nacht-
vorst, afname van het vochtgehalte van de bodem, vreterij van 
wild aan knoppen en achterwege blijven van rietsnijden terugge-
drongen tot laaggelegen kommen en vroeger onbegroeide, beschut-
te kommen rond Nieuw MHW. 
Callitriahe stagnalis, vroeger ook zeer algemeen, is naar 
dezelfde plaatsen verdrongen. 
Samen met het verdwijnen beheerst het "uitbreiden en niet meer 
afnemen" het landschappelijk gevolg van de veranderingen in de 
vegetatie. 
Angelica arahangeliaa (nieuw in de PQ's, maar reeds wel 
voorkomend in het zoetwatergetijdengebied), toont duidelijk 
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preferentie voor de lage oeverwallen (voormalig vegetatietype 
Ak). Deze preferentie wordt ook getoond door Civsium arven-
se (nieuw in de voormalige getijdenzone), hoewel een uit-
breiding naar zware kommen in 1974 zichtbaar werd. 
Uvtioa dioiea kiemde in 1971 (droog voorjaar met voorna-
melijk lage waterstanden) nagenoeg overal, maar kon zich op 
lage plaatsen slechts in geringe mate vestigen. Door vegetatie-
ve uitbreiding nam de abundantie in de volgende jaren nog 
steeds verder toe. 
Seneaio paludoeus heeft zich tot en met 1974 zonder pro-
blemen weten te handhaven in de matige en extreme kommen, en 
heeft veel nieuwe vestigingen op de lage zandplaten (Ad). Van 
de lage oeverwal (Ak), waar tot de afsluiting plaatselijk grote 
populaties voorkwamen, is de soort echter verdwenen. 
Het meest algemene patroon van de dynamiek van een soort wordt 
gevormd door aanvankelijke uitbreiding, met name op de hogere 
bodems, gevolg door voortgaande uitbreiding op de lagere bodems 
en afname op de hogere, eventueel ook nog weer gevolgd door 
afname van de soort op lagere bodems. 
Bij Solanum dulcamara treedt dit verloop op in hoge resp. 
lage kombodems (Gk, Fh, resp. Agk, Ab) en in lichte mate ook op 
oeverwallen (Ak, resp. Ad, Ab). 
Enigszins afwijkend daarvan blijkt Galium apavine na een 
sterke uitbreiding in 1971 en 1972 (met name op de hoge oever-
wallen) in 1973 nog maar weinig voor te komen, maar in 1974 op 
hoge en lage oeverwallen weer toe te nemen. De inzinking van de 
soort in 1973 kan worden toegeschreven aan massale aantasting 
door spint in 1972. 
Polygonum hydropipev kwam in 1971 nagenoeg overal massaal 
voor, vooral in lager gelegen delen met hoge abundantie (voor-
malige Typha—vegetatie) en is in de volgende jaren ge-
staag afgenomen. 
Calyetegia eepium volgde Polygonum hydropipev in 
1972 op als dominant in de voormalige Tj/pfea-vegetaties en 
leek overigens geen uitgesproken preferenties te hebben tot in 
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In hoeverre deze golf per soort te constateren is, hangt pri-
mair af van de localisatie van het oorspronkelijk (1970) opti-
mum in het oecologisch schema (fig. 11 en 13) en van het suc-
cessievelijk optreden van optimale milieucondities op andere 
plaatsen in dat schema (fig. 9 en 10). Verspre idingsoecolo-
gische factoren vormen de voornaamste beperkingen aan de moge-
lijkheid voor soorten om de successievelijk optimale condities 
bijtijds te benutten. Ook concurrentie-aspecten, met name ten 
aanzien van de bezetting van ruimte door de ene soort kunnen 
(eventueel tijdelijke) beperkingen opleggen aan de ontplooi-
ing smogel ijkheid van een tweede soort op locaties, waar tijde-
lijk voor deze laatste overigens geschikte oecologische condi-
ties heersen. Er kan dan discrepantie optreden tussen het tijd-
stip van optimale abiotische oecologische condities en het 
tijdstip van maximale ontwikkeling van de tweede soort, welke 
namelijk later zal plaats vinden of zelfs achterwege blijft. De 
maximale abundantie van deze soort zal daarmee dan ook in rela-
tie staan tot suboptimale condities. Als gevolg van een en 
ander treden van plaats tot plaats (bij verschillende PO's uit 
dezelfde groep) variaties op in de intensiteiten van de ontwik-
keling van abundanties van soorten. Daarbij is het mogelijk, 
dat van PO tot PQ verschillen optreden in de onderlinge verhou-
dingen in het tijdstip van maximaal voorkomen van soorten. 
Samenvattend kunnen aan de constateringen de volgende conclu-
sies worden verbonden: 
a. Bij opeenvolging van soorten of vegetaties ontbreken veelal 
directe causale relaties tussen de opeenvolgende soorten of 
vegetaties. Dit is het kenmerk van een allogène successie. 
b. Verschillen in dominantie in de vegetaties in de uitgangssi-
tuatie (1970) berustten ten dele op differentiërende facto-
ren, die na de afsluiting niet relevant meer zijn. 
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c. De veranderingen in de oecologie en de vegetatie voltrekken 
zich zo snel, dat met betrekking tot de aan- of afwezigheid 
van een soort in een bepaalde fase groot belang moet worden 
toegekend aan andere dan de actuele oecologische factoren. 
d. Deze factoren spelen het minst een rol ten aanzien van het 
voorkomen van therophyten en het meest ten aanzien van het 
voorkomen van meerjarige soorten, die zich voornamelijk 
vegetatief (kunnen) uitbreiden. 
4.A.2.d. Extrapolatie van de ontwikkelingen 
Met het opnamemateriaal van 1970 tot en met 1973 werd een 
extrapolatie uitgevoerd naar de te verwachten abundantie per 
soort per PO in 1974 en ca. 1980. Deze extrapolatie werd geba-
seerd op de ontwikkelingen in de abundantie per soort afzonder-
lijk in iedere groep PO's van hetzelfde oorspronkelijke vegeta-
tietype. Tevens is onafhankelijk hiervan per PO een schets 
opgesteld van de vegetatiesamenstelling in 1974 en ca. 1980. 
Daarbij is gebruik gemaakt van het verloop van het soortenaan-
tal per PO en is aangenomen, dat de sommering van de abundan-
ties van aanwezige soorten in de orde van grootte van 120-150% 
bedekking zal bedragen. Deze twee benaderingen resulteerden tot 
in grote lijnen overeenkomstige verwachtingen ten aanzien van 
het verdere verloop van de "abundantiewaarderingscurven" van 
fig. 16. 
Bij toetsing van de prognose voor 1974 aan de waarnemingen van 
de feitelijke vegetatiesamenstelling in de PO's in 1974 bleek, 
dat een sterkere voortzetting van de waargenomen tendenzen 
optrad dan was verondersteld. 
De verwachtingen voor de vegetatiesamenstelling in de PO's in 
ca. 1980 zijn dienovereenkomstig aangepast. De waarschijnlijk-
heid van deze prognoses gaat echter een indicatief karakter 
niet te boven, met name omdat er zich ontwikkelingen kunnen 
voordoen, die in 1974 nog niet herkenbaar in gang waren gezet. 
Soorten die bij de verdere ontwikkelingen in het milieu en de 
vegetatie als nieuwe elementen in de vegetatie kunnen optreden 
zijn geheel buiten beschouwing gelaten, behoudens de vermel-
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vertegenwoordigd zijn in uiteenlopende hogere syntaxonomische 
eenheden. 
4.A.3.b. Analyse van de tabel van vegetatie-opnamen 1974 en 
syntaxonomisohe aonalusies (tabel 7) . 
Phvagmetalia 
De opnamen 11 tot 25 kunnen op grond van het voorkomen van 
Saivpus mavitimus ssp. mavitimus, Saivpus laoustvis esp. 
glauous, Saivpus tviquetev en hybriden, worden ingedeeld bij 
het Soivpetum tviquetvi et mavitimi Zonneveld 1960. De 
karakteristiek van deze groep opnamen kan worden aangevuld met 
de soorten Callitviohe stagnalis, Vauahevia spea. div., 
Lythvum salioavia en Staahys palustris. 
Meer dan bij de oorspronkelijk als Soivpetum tviquetvi et 
mavitimi beschreven vegetaties vertonen de in deze opnamen 
beschreven vegetaties overeenkomst met het Soivpetum mavi-
timi R.Tx. 1939, zoals BOER (1942) dat beschrijft en 
onderverdeelt. Latere auteurs (ZONNEVELD 1960, VAN DONDELAAR 
1961, BEEFTINK 1965, OBERDORFER et al. 1967, WESTHOF & DEN HELD 
1969) sturen deze associatie echter definitief het brakke 
milieu in, zodat deze voor onderhavige opnamen beter buiten 
beschouwing kan worden gelaten. De in 3.5.a. aangegeven onder-
verdeling van het Soivpetum tviquetvi et mavitimi in 
subassociaties typioum, phalavidetosum, typhetosum en 
bidentetosum kan met enige flexibiliteit ook in de opna-
men van 1974 worden toegepast: 
Het Soivpetum tviquetvi et mavitimi bidentetosum wordt 
gekenmerkt door de aanwezigheid van soorten uit de Bidente-
talia tvipavtiti Br.-BI et R.Tx 1943 {Polygonum hydvopi-
pev, P.mite, Rumex mavitimus, Ranunoulus soelevatus, Bidens 
fvondosus, B. oevnuus, Rovippa spp.), en uit de Nastuv-
tio-Glyoevietalia Pignatti 1953 em. Segal (Myosotis soov 
pioides, Vevonioa div. speoies, Sium eveotum, Mimulus guttatus, 
Nastuvtium officinalis). De Gemeenschap van Vevonioa 
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anagallie-aquatiaa en Polygonum hydvopipev Zonneveld 1960 
is reeds eerder (zie 3.5.a.) in de subassociatie Soivpetum 
tviquetvi et mavitimi bidentetosum opgenomen). Het voorkomen 
van deze subassociatie is wisselvallig: bij lage waterstanden 
in het voorjaar kunnen de hier genoemde soorten zich in dat 
jaar goed ontwikkelen; bij hoge waterstanden gedurende die tijd 
niet, waardoor er dan een Seirpetum tviquetvi et maritimi 
typiaum vegetatie aangetroffen wordt (opname 13). Het 
Soivpetum tviquetvi et mavitimi typiaum komt permanent 
voor op aan golfslag geëxponeerde oevers. 
Een constant Soivpetum tviquetvi et mavitimi typieum kan 
zich op beschutte plaatsen niet ontwikkelen door de infiltratie 
van Typha angustifolia, Typha latifolia en Glycevia 
maxima, waardoor de vegetatie ingedeeld kan worden in de 
subassociatie typhetosum (non sensu Van Donselaar 1961) 
(opnamen 11, 12). 
Naar meer beschut liggende plaatsen gaat het Soivpetum tvi-
quetvi et mavitimi over in Magnooavioion-veqetati.es, 
in 1974 nog slechts vertegenwoordigd door het Cavioetum 
vipaviae Soo 1928 langs oevers (opnamen 8-10) en in Soiv-
po-Ph.vagmitetum-veqeta.ties in ondiepe kommen, kleine kreken 
en afdalend van de oevers van brede wateren. Van deze laatste 
vegetaties zijn alleen opnamen van de hoogste bodems gemaakt 
(1-7); op lagere (submerse) bodems treft men êënsoortige vege-
taties aan of combinaties van de grote helofyten {Phvagmites 
auetvalis, Typha latifolia, Typha angustifolia, Soivpue laous-
tvis ssp. glauous). 
Op hoge bodems gaat het Soivpetum tviquetvi et mavitimi 
over in de subassociatie phalavidetosum, gekenmerkt door 
Staohys palustvis, Phalavis avundinaoea, Seneoio paludo-
sus en (waarschijnlijk meer exclusief) door Eupatovium 
oannabinum en Solidago gigantea, hoewel deze soorten 
buiten het voormalig zoetwatergetijdengebied ook voor andere 
associaties worden vermeld. 
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Valeviano-Filipenduletum 
Geheel aan de andere zijde van de tabel treft men opnamen 
(70-81) aan van de vegetaties op de hoogste bodems, die op 
grond van het voorkomen van Filipendula ulmaria, Thaliatrum 
flavum en Valeriana officinalis gerekend kunnen worden 
tot het Valeviano-Filipenduletum (Passchier en Westhoff 
1942) Siss. apud Westhoff et al 1946. 
In tegenstelling tot hetgeen door WESTHOFF & DEN HELD (1969) 
wordt vermeld, kunnen Lythrum saliaavia en Staohys 
palustris in deze tabel bepaald niet worden beschouwd als 
kensoorten van het Filipendulion. Voor zover ze vroeger 
al voorkwamen op plaatsen waar nu Filipendulion-veqeta-
ties voorkomen, zijn ze daar verdwenen. Een nieuw optimum heb-
ben deze soorten gevonden in het Sairpetum tviquetri et 
maritimi. (Van Donselaar (1961) wenste Staahys palustris 
al te schrappen als kensoort). 
De bestaande onderverdeling van het Valeviano-Filipendule-
tum in subassociaties is niet goed toepasbaar op onderhavige 
opnamen: van oorsprong deels Valeviano-Filipenduletum hera-
aleetosum Zonneveld 1960 hebben de vegetaties in alle PO's 
de soort Cavdamine amava verloren, waarmee de karakteris-
tiek ten aanzien van deze subassociatie is achteruitgegaan. De 
uitbreiding van het Valeviano-Filipenduletum met de ge-
meenschapsgroep Lh als subassociaties aalthetosum (zie 
3.5.a) biedt slechts perspectief voor onderhavige opnamen, als 
de soort Caltha palustvis uit de differentiërende karak-
teristiek wordt verwijderd, waardoor deze subassociatie nog 
slechts negatief zou worden gekenmerkt ten opzichte van de 
vorige subassociatie, namelijk door het ontbreken van Fili-
pendula ulmavia en Thaliatvum flavum. Beter lijkt het, 
de subassociatie aalthetosum voorlopig te laten voor wat 
zij van oorsprong is: een ontmoeting van het Valeviano-Fi-
lipenduletum met het Saivpo-Phvagmitetum aalthetosum. 
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De subassociatie seneaionetosum Van Donselaar 1961 wordt 
gekenmerkt door het voorkomen van o.m. S eneaio paludosus 
en het ontbreken van Heraoleum sphondylium en Anthris-
aue sylvestris (en een zwak voorkomen van Epilobium hir-
sutum). 
In de opnamen 70-81 zijn dus kenmerken van zowel de subassocia-
tie heraaleetosum als (zij het in mindere mate) sene-
aionetosum vertegenwoordigd, zonder dat er voor een van 
beide uitgesproken karakteristieke opnamen zijn aan te wijzen. 
Dat is in de gegeven, zeker niet stabiele situatie, ook nergens 
voor nodig. Wel dient er rekening mee te worden gehouden, dat 
na verloop van enige jaren een stabielere vegetatie kan optre-
den, waarin de kenmerken van beide subassociaties nog steeds 
vermengd voorkomen. 
Het voornaamste differentiërende mechanisme binnen Valeria-
no- F Hip enduletum vegetaties lijkt de stand en de variabili-
teit van de (grond-)waterspiegel te zijn. In de nieuwe situatie 
is een nieuwe samenstelling ontstaan van het complex van facto-
ren diepte, fluctuatiegrootte en -frequentie van de grondwater-
spiegel en de overspoelingsfactoren en bovenal bestaat er een 
nieuw wisselvallig optreden van de fluctuaties in deze factoren 
gedurende het vegetatieseizoen. Dat er na verloop van tijd 
redenen zullen zijn om een nieuwe subassociatie te onderschei-
den, lijdt geen twijfel. 
Syntaxonomisohe twistpunten met betrekking tot het verbond 
Filipendulion. 
Tot het Filipendulion kan ook gerekend worden de Ge-
meenschap van Epilobium hirsutum en Phalaris arundinaaea 
Zonneveld 1960. De auteur van deze gemeenschap plaatst hem zelf 
intermediair tussen het Molinion eoeruleae W. Koch 1926 
(Filipendulion en Juneo-Molinion) en het Phrag-
mition, VAN DONSELAAR (1961) plaatst hem in het Filipen-
dulion. Reeds eerder in dit werk werd een deel van de opna-
men van deze gemeenschap gerekend tot het Valeriano-Fili-
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penduletum oalthetoeum (3.5.a). 
VAN DONSELAAR (1961) vermeldt in dit verband voorts nog de 
Associatie van Sonahus palustris Vlieger et Van Zinderen 
Bakker 1942, waarvan WESTHOFF & DEN HELD (1969) stellen: "in 
zijn zuivere vorm behoort het echter ongetwijfeld tot het 
Convolvuletalia sepium", en plaatsen het in het appendix 
daarbij, tesamen met de Gemeenschap van Euphorbia palustris 
Westhoff (pro ass. 1969?) en de Soaiatie van Epilobium 
hirsutum (Westhoff 1969). 
Deze drie vegetatietypen worden gekarakteriseerd door tamelijk 
uitvoerige kencombinaties, waarin respectievelijk Sonahus 
palustris, Euphorbia palustris en Gleahoma hederaaea 
als meest bruikbare onderling differentiërende soorten zijn te 
beschouwen. 
Vergelijking van de overeenkomsten tussen enerzijds de bovenge-
noemde fytocoenosen en het Valeriano-Filipenduletum c.q. 
Filipendulion en anderzijds het Filipendulion en 
andere Molinio-Arrhenateretea-veqetaties doet eerder de 
behoefte ontstaan om, met DOING (1963), een verbond te vormen 
bevattende hoog opgaande ruigtevegetaties onder invloed van 
(eutroof) beweeglijk grondwater en oppervlaktewater, dat bij de 
orde Convolvuletalia sepium aansluit. 
Samen met de verbonden van de Convolvulatalia sepium R.Tx 
1950 Seneoionion fluviatilis en (Arah-)Angelioion 
litoralis wordt door DOING de orde Filipendulo-Calys-
tegietalia voorgesteld. Een denkbeeld waarmee ten aanzien 
van onderhavig materiaal valt in te stemmen. Te meer, daar de 
Convolvuletalia sepium zelf nauwelijks gekarakteriseerd 
zijn door kensoorten. 
Tesamen met de orden Artemisetalia vulgaris Br.-BI et 
R.Tx 1943 p.p. en de Epilobietalia angustifolii (Vlieger 
1937) R.Tx. 1950 em. Passarge 1956 vormen de Filipendulo-
Calystegietalia de nieuwe klasse Urtioo-Cirsietea 
Doing 1963. Over deze combinatie kan auteur dezes zich geen 
oordeel vormen; over de kritiek, die WESTHOFF & DEN HELD (1969) 
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geven met betrekking tot de kentaxa, die DOING (1963) voor de 
Vvtiao-Civsietea voorstelt, echter wel: 
"- geen daarvan komt met redelijke presentie in alle betrokken 
verbonden voor", en : 
"- belangrijker is het bezwaar, dat in het Filipendulion 
de niet-ruderale kentaxa der Molinietalia en Moli-
nio-Arvhenateretea duidelijk overwegen boven de ruderale 
soorten van de Artemisietalia". 
Ten aanzien van het laatste valt op te merken, dat de kentaxa 
van de orde Molinietalia en de klasse Molinio-Avvhena-
tevetea bepaald zwak vertegenwoordigd zijn in de subassocia-
ties Valeriano-Filipenduletum seneeionetosum en heva-
aleetosum, terwijl twee van de drie door WESTHOFF & DEN HELD 
(1969) genoemde kentaxa van het Filipendulion zelf in 
onderhavige studie niet zo geschikt zijn gebleken wegens (lo-
kaal) exclusief voorkomen in de Phvagmitetalia- vegeta-
ties en omdat de andere kensoort Hypericum tetvaptevum 
ook al een gemeenschap op zijn naam heeft staan in het Cal-
thion palustris en overigens noch in onderhavig studiege-
bied, noch in de opnamen van VAN DONSELAAR (1961) is aangetrof-
fen. De differentiërende taxa van het Filipendulion ten 
opzichte van andere associaties in de Molinio-Avvhenateve-
tea sluiten geheel aan bij de overige onderdelen van het 
Filipendulo-Petasition (sensu Doing, 1963). Overigens is 
de definiëring van taxa als "ruderaal" niet zo absoluut, dat op 
grond daarvan syntaxonomische conclusies dienen te worden ge-
trokken. 
Ten aanzien van het eerste deel van de kritiek van Westhoff en 
Den Held kan geconstateerd woren, dat zij wellicht gelijk heb-
ben, maar dat dit geen belemmering vormt om de huidige, nauwe-
lijks gekarakteriseerde orde Convolvuletalia sepium te 
verrijken met een ondermijnd Filipendulion, als daardoor 
een matig goed te karakteriseren orde ontstaat, die oecologisch 
en fysiognomisch sterk gemotiveerd is. 
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Veel ingewikkelder wordt de situatie, als men in het Fili-
pendulo-Petasition ook de niet-Nederlandse vegetaties be-
trekt, op grond van welke dit verbond primair is onderscheiden. 
Het blijkt dan (cf. OBERDORFER 1957, Br.-Bi.1947), dat naast 
een met het Valeriano-Filipenduletum vicariërende asso-
ciatie Filipenduto-Geranietum palustris nog andere, in 
Nederland niet vertegenwoordigde associaties het Filipendu-
lo-Petasition vormen, die het verbond een duidelijk ander 
karakter geven, dan in de context van de door DOING (1963) 
voorgestelde orde Filipendulo-Calystegietalia passend 
geacht kan worden. 
Het meest voor de hand liggend is de oplossing, het Filipen-
dulion in de meest enge vorm, i.e. zoals het door WESTHOFF 
en DEN HELD (1969) is aangegeven, uit te breiden met de door 
hen als appendix bij de Convolvuletalia sepium gevoegde 
gemeenschappen Sonaketum palustris (of Sonaho-Epilo-
bietum hirsuti), Gemeenschap van Euphorbia palustris 
en de Soeiatie van Epilobium hirsutum. Dit uitgebreide 
Filipendution kan in de orde Convolvuletalia sepium 
worden opgenomen. Hiertoe is geen nieuwe naamgeving van deze 
orde nodig (dus geen Filipendulo-Calystegietalia Doing 
1963), aangezien het karakter van deze orde niet ingrijpend 
gewijzigd wordt door de toevoeging van uiteindelijk slechts één 
associatie. Overigens blijft ook dan aan de floristische karak-
teristiek van deze orde nog veel te wensen over. 
Mogelijke kensoorten van de orde komen frequent voor in natte 
subassociaties in andere orden, en dienen dus bepaald niet te 
worden gezien als exclusieve, maar als preferente soorten. 
Als kensoorten zijn bruikbaar: 
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Convolvuletalia sepium: Filipendulion: 
Solanum dulcamara 
Calystegia sepium 
Cirsium arvense 
Eupatorium aannabinum 
Valeriana officinalis 
Angelica archangelica 
Sonahus palustris 
Galium aparine 
Galeopsis tetrahit, 
Epilobium hirsutum 
Epilobium parvif'lorum 
Symphytum officinalis 
Voorts zijn differentiërend ten opzichte van: 
Artimisetalia vulgaris : Senecionion fluviatilis en 
Angeliaion litoralis: 
Lythrum saliaaria* Phalaris arundinacea* 
Valeriana officinalis** 
Filipendula ulmavia** 
Thaliatrum flavum** 
Stachys palustris * 
* Optimaal voorkomen in Phragmition/Magnocariaion. 
** Optimaal voorkomen in Filipendulo-Petasition. 
Overgangsvegetaties: het Urtiao-Cirsietum arvensis (pro ass.) 
Na het bovenstaande intermezzo, waarbij het Filipendulion 
een ruimere inhoud heeft gekregen en is samengevoegd met andere 
ruigtevegetaties, is het niet bezwaarlijk, de vegetaties vol-
gens de overige opnamen in de tabel van 1974 (opnamen 26-69) 
als Filipendulion-veqetaties te bestempelen. 
De aansluiting, die de opnamen 59-64 (56-70) geven op enerzijds 
het Valeriano-Filipenduletum en anderzijds het in brak 
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milieu voorkomende Angeliaion litoralis R.Tx. (1950) 1962 
apud Lohm. et al. 1962, bevestigt de mogelijkheid het Vale-
riana-f ilip enduletum tot de Convolvuletalia te reke-
nen. 
De combinatie (in opnamen 59-64) van Scirpus maritimus 
met Angelica avahangeliaa en Cirsium arvense dient 
te worden beschouwd als tijdelijk, evenals het voorkomen van 
Glyaeria maxima in de opnamen 43-48. 
Het voorkomen van Phalaris arundinaaea in de reeks opna-
men 45-64 en verder is syntaxonomisch niet ongebruikelijk, maar 
zal in verdere ontwikkeling van de vegetatie kunnen afnemen, 
onder voortgaande toename van Cirsium avvense (tijde-
lijk?), Valeriana officinalis en Symphytum officina-
lis. Van Angelica archangelica wordt in deze vegeta-
ties geen uitbreiding verwacht: de soort is kennelijk gebonden 
aan oeverwal-situaties. 
Deze ontwikkeling maakt het onderscheiden van een nieuwe asso-
ciatie in het Filipendulion wenselijk. Deze associatie, 
die is op te vatten als pendant van het Sonchetum palustris 
voor het zoete gebied, is te karakteriseren als Urtico-
Cirsietum arvensis. In onderhavig materiaal wordt een (niet 
representatief) voorbeeld van deze associatie gevormd door de 
opnamen 57, 58 en 65-69. 
Hoewel de associatie zich als geheel nog niet compleet laat 
omschrijven, kan gesteld worden, dat de vegetaties van de opna-
men 57, 58 en 65-69, tesamen met die van de opnamen 59-64, als 
subassociatie angeliaetoeum (differentiërende soort: 
Angelica archangel ia a) in syntaxonomisch opzicht in kon-
takt staan met het Senecionion fluviatilis, voor zover 
dat verbond terecht is onderscheiden. De opnamen 31-56 kunnen 
worden beschouwd als initiële versies van de nieuwe associatie: 
de ontwikkeling van Cirsium arvense, Galium aparine en 
Valeriana officinalis zal nog enige tijd voortgaan. Welke 
soortensamenstelling en welke abundantieverhouding op langere 
duur in deze proefvlakken zullen optreden, is aan de hand van 
het beschikbare opnamemateriaal niet te voorspellen. Wellicht 
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zullen zich in deze proefvlakken op korte termijn nog ontwikke-
lingen voordoen, die van uitgesproken aard zijn. Met name is in 
deze proefvlakken de mogelijkheid het grootst voor epidemisch 
parasitisme, "catastrofale" inwerking van extreme variaties (of 
juist van gebrek daaraan) in klimaatsfaktoren, overspoeling 
en grondwaterstanden, massakolonisatie en welke onvoorspelbare 
gebeurtenissen ook. Daarnaast zal in de meeste van deze proef-
vlakken het optreden van klink op langere termijn de vegetatie 
weer meer onder invloed van het oppervlaktewater brengen: de 
meeste bodems zijn tot relatief grote diepte (1| meter) zwaar 
en waren in 1970 nagenoeg geheel ongerijpt. 
De opnamen 26-30 zijn in de actuele situatie nog te beschouwen 
als opnamen van vegetaties van het Saivpetum tviquetvi. et 
mavitimi phalaridetoeum. Na het verdwijnen van ook Phrag-
mites austvalis c.s. zullen ze onder te brengen zijn bij het 
Uvtico-Civsietum arvensis, waarbij de vegetaties in de 
opnamen 26-28 door standhouden of uitbreiden van Phalavis 
avundinaeea c.s. wellicht beschouwd kunnen worden als een 
subassociatie phalavidetosum, min of meer conform de 
aktuele vegetatie van de opnamen 45-56. 
4.B. DE SUCCESSIE IN DE GRIENDEN 
4.B.I. De opnamen 
Het aantal PO1s dat in grienden is uitgezet, is om redenen 
zoals reeds in 4.1. zijn vermeld, beperkt gehouden. Wegens 
herhaalde onvindbaarheid konden van enkele PO's onvoldoende 
opnamen worden gemaakt om verwerking van de gegevens in dit 
verband mogelijk te maken. De ontwikkelingen in de resterende 
15 PO's geven een redelijk representatief beeld van de ontwik-
kelingen, die in de griendvegetaties van de Brabantse Biesbosch 
in het algemeen hebben plaatsgevonden. 
De beschrijvingen van de vegetaties in 1970 zijn alle opgesteld 
in het voorjaar van 1971, behoudens die van PO 1 en PO 4, die 
pas in 1972 zijn opgesteld. Het achteraf verzamelen van 
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gegevens was met een hoge mate van betrouwbaarheid mogelijk, 
doordat in 1970 een uitvoerig onderzoek met een gedetailleerde 
kartering was verricht aan de griendvegetaties. Tevens vormden 
verschillen in ontwikkelingsstaat van platen van eenzelfde 
soort veelal een overtuigende aanduiding van het al dan niet 
reeds aanwezig zijn van de planten in 1970. Voorts was een 
aanzienlijke ongeregistreerde kennis beschikbaar van de vegeta-
tie op vele locaties in 1970. 
Incompleet zijn de opnamen ten aanzien van de specificatie van 
mossen. In 1970 werden mossen nauwelijks terrestrisch aange-
troffen in grienden. In 1971 kwamen mossen voor op afgevallen 
hout op de bodem. Deze werden gekwalificeerd als (voormalige) 
epifyten en wegens de daarmee van onderhavig onderzoek afwij-
kende problematiek buiten beschouwing gelaten. Naarmate de 
bodembedekking door dood organisch materiaal in later jaren 
toenam, was ook een toename van de aanwezigheid van mossen te 
constateren. Detaillering van het soortenbestand werd onder 
meer wegens de in onderhavig verband dubieuze oecologische 
indicatiewaarde achterwege gelaten. 
Met betrekking tot het welig voorkomen van Impatiens noli-
tangeve in PO 11 (en wellicht ook het voorkomen in PO 8) 
dient vermeld te worden, dat deze soort reeds toenam na de 
afsluiting van het Volkerak in het voorjaar van 1969. Ten ge-
volge van deze afsluiting verminderde het getijde-amplitudo in 
geringe mate; het peil van gemiddeld hoog water daalde van ca. 
+1.30 N.A.P. tot ca. +1.20 N.A.P. 
4.B.2. Griendvegetaties van 1970 tot en met 1974 (tabel 8) 
4.B.2.a. De structuur van tabel 8 
De opnamen van de vegetaties in 1970 zijn geordend op grond van 
de differentiërende kenmerken die in hoofdstuk 3 zijn aangege-
ven. In de tabel zijn de concentraties van differentiërende 
soorten omkaderd. De voor de opnamen van 1970 gebruikte volgor-
de van de PO's in de tabel is ook in de latere jaren aangehou-
76 
den. Een herordening op grond van de soortensamenstelling be-
hoort weliswaar tot de mogelijkheden, doch biedt geen mogelijk-
heden tot verdere interpretatie. De aangehouden volgorde blijkt 
ook met de opnamen van 1974 een nog bevredigend beeld te ge-
ven. 
Bij de notatie van soorten zijn twee lijndikten toegepast: 
- Door middel van de dikste lijn wordt aangegeven, dat de be-
treffende soort in het PO een grotere abundantie bereikte dan 
in het voorgaande jaar. Hieronder is ook begrepen een eerste 
voorkomen in dat PO. Het gedeelte van de tabellen 1971, 1972 
en 1973 waarin voornamelijk toenamen van abundanties optra-
den, is omkaderd. Deze omkadering is schematisch ook onder de 
tabel aangegeven. Op vele plaatsen wordt de omkadering ge-
vormd door een onderbroken lijn om het arbitraire karakter 
ervan te accentueren. 
- Door middel van het dunste lettertype wordt aangeduid, dat de 
abundantie van de betreffende soort in het PO niet is veran-
derd of is afgenomen ten opzichte van het voorgaande jaar. 
Indien de soort geheel is verdwenen uit het PO is deze nog 
aangeduid met een "o". In de volgende jaren wordt het vroege-
re voorkomen van de soort nog gesignaleerd door een stip. 
Afname van abundanties en verdwijnen van soorten treden ook 
op binnen de bovengenoemde kaders. 
In de tabel van 1974 is een omkadering aangebracht om de voor-
naamste toenamen te accentueren van abundanties en presenties 
ten opzichte van 1970, in plaats van het voorgaande jaar 1973. 
Voor de duidelijkheid zijn daarbij tevens de kaders herhaald, 
zoals die in de tabel van 1970 zijn getrokken. 
4.B.2.b. De ontwikkelingen in de soovtensamenstellingen en 
abundanties van jaar tot jaar 
1970 
De volgorde van de PO's in de tabel van 1970 weerspiegelt een 
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afnemende dominantie van getijdeninvloeden op de vegetatiesa-
menstelling. De extreem soortenarme PO's 1, 2 en 3 bevonden 
zich in greppels (+0.50 tot +0.70 N.A.P.); de PQ's 4 t/m 9 op 
als laag en nat te kwalificeren griendbodems (+0.80 tot +1.10 
N.A.P.); PO 10 op natte bodem; PO's 11, 12 en 13 op middelhoge 
en PO's 14 en 15 op hoge bodems ( +1.30 N.A.P.). De vegeta-
tietypen Dem en Lern van de PO's 4 t/m 10 weerspiegelen de 
slechte drainage van de bodems in deze PO's. 
1970 - 1971 
In geringe mate trad afname op van de abundanties van enkele 
soorten uit groep D, die uiterst vochtbehoeftig zijn. Met name 
bij Callitriehe stagnatie was dit het geval. 
Toenamen van presenties en abundanties traden veelvuldig op. In 
de in 1970 extreem soortenarme PO's 1, 2 en 3 was sprake van 
een rijk geschakeerde vestiging van soorten. Met name trad 
toename op van de relatief vochtminnende soorten Myosotis 
saovpioides en Polygonum hydropiper, ook in op hogere 
bodems gelegen PO's, en van de relatief droogtepreferente soor-
ten Urtica dioiaa en Anthrisous sylvestris juist in 
lager gelegen PO's. Bijzondere vermelding verdient ook de aan-
zienlijke toename van de abundantie van Cardamine amara 
op alle bodemhoogten. Deze toename vloeide voor een groot deel 
voort uit de enorme vitaliteit van de planten in 1971. 
1971 - 1972 
Teruggang trad vrij algemeen op bij de meer natpreferente soor-
ten. In vele gevallen bleven soorten geheel weg. Met name was 
dit het lot van Callitriehe stagnalis, Sium ereetum, Poly-
gonum hydropiper, Caltha palustris en Cardamine amara. 
Door deze teruggang waren van de "natte" soorten in 1972 alleen 
Myosotis saorpioides, Lythrum saliaaria en Lyaopus 
europaeus nog aanwezig met grotere abundantie dan in 1970. 
78 
Toename van vochtminnende soorten trad nog op in de PO's 1, 2 
en 3. In de overige PO's viel vooral nog enige uitbreiding van 
Myosotis te constateren. 
Mede door de plotselinge sterke achteruitgang bij Caltha, 
Polygonum en vooral Cavdamine werd Myosotis op 
veel plaatsen een opvallende dominante bodembedekker, hoewel er 
in feite nauwelijks meer Myosotis was dan in 1971. 
In de bloeitijd vormde de soort een lichtgroen met hemelsblauw 
tapijt in grienden, waarop tot twee jaar voordien nog 
Zonneveld's kwalificatie "een bijna lugubere wildernis" van 
toepassing was. Overigens tekent zich in 1972 een sterke verde-
re toename af van de ruigtesoorten, met name van Angelica 
arohangeliaa, Solanum dulcamara, Uvtiaa dioica, Valeriana offi-
cinalis, Anthvi8Qus sylvestris en Eevaaleum sphondylium 
.Hierdoor is soortengroep L nagenoeg voltallig vertegenwoor-
digd in alle PO's. Voorts vond een verspreide toename plaats 
van Galeopsis tetrahit en Rubus aaesius. Ook de 
Salix-soorten blijken wel te varen. 
Een opmerkelijke toename van Salix viminalis valt te con-
stateren. Vermeld zij, dat kiemplanten van Salix-soorten 
niet zijn aangetroffen, ook tijdens het verdere onderzoek niet. 
De "uitbreiding" van S. viminalis kan deels toegeschreven 
worden aan onnauwkeurigheden in de afbakening van PO's, maar 
ook aan afwijkende determinaties: de Sa £-ix-struiken en 
bomen zijn sterk gehybridiseerd en nogal pluriform. Overigens 
is de meeste S. viminalis in 1973 weer verdwenen uit de 
opnamen, maar in 1974 weer teruggekomen. 
1972 - 1973 
De afname in abundanties en presenties van natpreferente soor-
ten zette zich voort. Ook bij de ruigtesoorten van groep K en L 
trad echter alweer enige afname op: het voorkomen van Eeva-
aleum sphondylium is weer nagenoeg gelijk geworden aan dat 
in 1970; Impatiens noli-tangeve rs spectaculair achter-
uitgegaan (PO 11, waar Impatiens in 1972 volledig domi-
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neerde, is evenwel in 1973 niet opgenomen). De in 1972 toegeno-
men verbreiding van Galeopeis tetvahit is in 1973 teniet 
gedaan; slechts in twee laaggelegen PO's is de soort nog aan-
wezig. Ook Rubus eaesius neemt weer af. 
Toename van de abundanties treden in vergelijking met voorgaan-
de jaren minder op. Van de ruigtekruiden zijn vooral nog Ur-
tica en Anthviseus uitgebreid. Uvtiea heeft op 
veel plaatsen met lage en middelhoge bodems absolute dominantie 
bereikt; Anthviseus blijft domineren op de hoogste bo-
dems. 
De toename van de verbreiding van mossen, die in 1972 op gang 
kwam, blijft zich voortzetten. Van de relatief droogteprefe-
rente soorten blijkt Filipendula ulmavia in drie PO's met 
vrij lage bodems te zijn gevestigd. 
1973 - 1974 
Afname van abundanties is algemeen; de natprefente soorten zijn 
in vele gevallen geheel verdwenen. Ook de ruigtesoorten So-
lanum dulaamara en Calystegia sepium nemen weer sterk 
af. Vooral in enkele hoge PO's toont Anthviseus enige 
teruggang. Filipendula blijkt zich niet te hebben gehand-
haafd in twee van de drie PO's waar de soort zich in 1973 ves-
tigde. 
Eevaaleum toont afname in de hoogst gelegen PQ's, maar 
blijkt zich toch weer te hebben gevestigd op lager gelegen 
bodems. Nog steeds is er toename van Uvtiaa: in de hoogst 
en in de laagst gelegen PQ's. Salix viminalis duikt weer 
krachtig op in de opnamen. Ook deze keer is er geen sprake van 
nieuwe vestigingen, maar van interpretatieverschillen. 
4.B.2.C Ontwikkelingen in de aspecten bedekkingspevaentage 
en soovtenvijkdom 
Naast de veranderingen in de abundanties van soorten en de 
soortensamenstellingen van vegetaties, illustreren ook de alge-
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mené gegevens van de opnamen een ontwikkeling. 
De bedekking van de vegetatie in de lage kruidlaag blijkt na 
1971 in het algemeen af te nemen. In de hoge kruidlaag is een 
vrij gestage toename van de bedekking te constateren tot 1973, 
gevolgd door een reeds vrij aanzienlijke afname in 1974. De 
bedekking van de boomlaag lijkt in de successievelijke jaren 
een rommelig verloop te hebben gehad. Hoewel juist hierbij 
interpretatieverschillen bij de opnamen een vrij grote rol 
kunnen spelen, weerspiegelen de opnamen de in grienden algemeen 
geconstateerde tendens tot toename van de bedekking van de 
boomlaag in laag gelegen grienden en tot afname van de bedek-
king in hoog gelegen grienden. (Ten aanzien van PO 10 moet wor-
den opgemerkt, dat dit gesitueerd was in een cultuurgriend, dat 
eind 1970 gehakt was.) 
Het verloop van de totale aantallen soorten in de opnamen toont 
dat het hoogtepunt van de soortenrijkdom in bijna alle PO's in 
1972 werd bereikt: na de "opvulling" van de vegetatie door 
natpreferente soorten in 1971 is het merendeel daarvan nog 
aanwezig, terwijl in 1972 zelf de "opvulling" van de vegetatie 
door ruigtekruiden en relatief droogtepreferente soorten 
plaatsvond. De soortenrijkdom blijkt in 1973 weer af te nemen. 
Veel van de natpreferente soorten zijn dan verdwenen; de uit-
breidingen betreffen vooral toename van de abundantie bij reeds 
gevestigde soorten. Ook in 1974 is er ten opzichte van het 
voorgaande jaar voornamelijk sprake van enige afname van de 
soortenrijkdom per PO. 
Vergelijking van de aantallen soorten per PO in 1970 met die in 
1974 toont - uiteraard - een sterke toename van de soortenrijk-
dom in de oorspronkelijk zeer soortenarme PO's 1, 2 en 3 in 
greppels. Enkele van de overige relatief laag gelegen PO's 
tonen eveneens nog een beduidende toename; bij de rest is de 
toename niet noemenswaardig. In de hoogst gelegen PO's 13, 14 
en 15 trad zelfs afname op van de soortenrijkdom. 
Vergelijking van het soortenbestand per PO in 1974 met dat in 
81 
1970 toont eveneens opmerkelijke feiten, die bij de vorenge-
noemde aansluiten. In het hoofd van de tabel van 1974 is aange-
geven, hoeveel van de in dat jaar in de PO's aangetroffen soor-
ten ook in 1970 reeds in de betreffende PO's aanwezig waren. 
Tevens is het totale aantal van de soorten aangegeven, die in 
de gehele periode van 1970 tot en met 1974 in de betreffende 
PO's zijn aangetroffen. Evenals uit de tabel zelf reeds blijkt, 
bestond de vegetatie in de hoogst gelegen PO's 13, 14 en 15 in 
1974 voor het overgrote deel uit soorten, die er in 1970 reeds 
in voorkwamen. Dit ondanks de omstandigheid, dat het totale 
aantal van de soorten, dat gedurende het onderzoek was aange-
troffen in deze PO's meer dan het dubbele bedraagt van de soor-
tenaantallen in 1974 en/of in 1970. 
Naarmate de PO's lager gelegen zijn, veranderen de verhoudingen 
tussen deze aantallen soorten: hoe lager gelegen hoe minder 
overeenkomst tussen de soortensamenstellingen in 1974 en 1970, 
en hoe groter het aantal soorten, dat in de gehele periode in 
het PO is aangetroffen. 
4.B.3. Interpretatie van de ontwikkelingen 
De eerste ontwikkelingen in de vegetaties in grienden worden 
gekenmerkt door het in stand blijven van presenties en abundan-
ties van de soorten van 1970, terwijl er per PO nieuwe soorten 
bijkomen. Daarbij verdween de differentiatie die in de oor-
spronkelijke vegetaties sterk aanwezig was grotendeels. Ver-
schillen in het milieu, met inbegrip van de biotische componen-
ten daarvan zijn kennelijk sterk afgevlakt. Hierin wijkt de 
situatie in grienden af van die van de gorzen. Daar immers was 
sprake van een meer gedifferentieerde reactie op de gewijzigde 
fysieke milieucondities. Ter verklaring van dit verschil tussen 
grienden en gorzen kunnen meerdere omstandigheden worden ge-
noemd . 
- In het overgrote deel van de grienden was reeds vóór de 
afsluiting van het Haringvliet de bodem half tot bijna geheel 
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gerijpt. Hierin kwam in de eerste jaren geen grote verande-
ring. Het milieu bleef hierdoor aanvankelijk geschikt voor de 
natpreferente soorten, die daar reeds gevestigd waren. De 
selecterende invloed van overspoelingsfactoren was evenwel 
verdwenen. Als gevolg daarvan waren voor vele soorten de 
vestigingscondities beduidend verbeterd. 
- In de oorspronkelijke griendvegetaties trad geen dominantie 
op van soorten als Phvagmites, Typha, Glycevia en 
Phalaris. In gorzen speelden deze soorten aanvankelijk 
ook een dominerende rol in de ontwikkeling van de vegetaties, 
waarbij de uiteenlopende reacties van deze soorten extra 
differentiatie brachten in de biotische milieucondities. De 
abundantie van wilgen welke van PO tot PO sterk uiteenliep, 
ondervond weliswaar invloed van de gewijzigde milieucondi-
ties, maar deze invloed leidde niet tot relevante differenti-
atie in het milieu binnen de grienden. Integendeel duiden de 
ontwikkelingen op vermindering van de differentiatie in boom-
hoogten en bedekkingsgraden, welke oorspronkelijk in samen-
hang met verschillen in overspoelingsfactoren sterk gediffe-
rentieerd waren. 
De ontwikkelingen in de vegetatie worden vanaf 1972 gekenmerkt 
door het verdwijnen van natpreferente soorten. Een eenduidige 
verklaring kan hiervoor niet worden gegeven. Enerzijds kan het 
verdwijnen van soorten worden toegeschreven aan de voortgaande 
bodemrijping, anderzijds treedt tegelijkertijd sterke uitbrei-
ding op van grote ruigtekruiden. Deze snelle en sterke uitbrei-
ding van de hoge kruidlaag zal vooral de eerst beperkende in-
vloed zijn geweest ten aanzien van de abundanties van natprefe-
rente soorten. De omstandigheid, dat na uitbundige opleving van 
de min of meer gelijk geaarde soorten Cavdamine amava en 
Myosotis saovpioid.es in 1971 de eerste het liet afweten 
in 1972 en de ander (minder absoluut) pas in 1973, duidt er 
evenwel op, dat ook autoecologische verschillen wel degelijk 
een rol hebben gespeeld. 
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De uitbreiding van enkele van de ruigtesoorten had een tijde-
lijk karakter. Evenals ten aanzien van de natpreferente soorten 
kan niet worden vastgesteld of hier autoecologische dan wel 
synoecologische factoren de afname van de abundanties en pre-
senties veroorzaakten. Waar deze vraag betreffende de natprefe-
rente soorten in wezen niet van belang was (de soorten zouden 
hoe dan ook wel verdwijnen) is het met betrekking tot de ruig-
tesoorten wel van belang. Het verdwijnen impliceert immers 
niet, dat het abiotische milieu ongeschikt is voor deze soor-
ten. De mogelijkheid, dat zij bijvoorbeeld bij een eventuele 
afname van de dominantie van Urtica weerkeren, blijft dus 
bestaan. 
4.B.4. Typologie 
In de tabel van de opnamen van de vegetaties in 1974 kunnen 
drie groepen opnamen worden onderscheiden. In deze groepen zijn 
dezelfde PO's verenigd, die in 1970 als min of meer overeen-
komstig konden worden aangemerkt. Ook buiten de PO's is in het 
algemeen dit drietal hoofdtypen binnen de grienden geconsta-
teerd. Aangezien het weinig zinvol is met betrekking tot deze 
vegetaties reeds te spreken van vegetatietypen, moet het onder-
scheid als een fysiografische indeling worden gekenmerkt. De te 
onderscheiden typen zijn: 
- greppels en ondiepe sloten; 
- grienden op lage tot middelhoge bodems; 
- grienden op hoge bodems met een oeverwalkarakter. 
Overigens kan in fysiografisch opzicht een type "griendkaden" 
onderscheiden worden. Dit type is in onderhavig onderzoek niet 
betrokken. De vegetaties daarvan zijn onder uiteenlopende, 
vooral antropogene invloeden divers. Voor een beschrijving van 
deze vegetaties wordt verwezen van VAN OOSTERHOUT (1974). 
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Greppels en ondiepe sloten (PQ's 1, 2 en Z) 
De gegraven greppels dienen in de griendcultuur voor de draina-
ge van de bodem en de afvoer van het water. De greppels, waarin 
geen hoge stroomsnelheden optraden, hadden tevens een werking 
als sedimentatiebasin van slib. Deze werking werd door verwaar-
lozing van de waterhuishouding van de grienden versterkt; ook 
bladafval accumuleerde in de greppels. Door de constitutie van 
de greppelbodems zijn deze bodems sterk onderhevig aan klink. 
Waar de vaste ondergrond in de greppels veelal ver beneden de 
huidige gemiddelde waterstanden ligt, kan door klink het bodem-
niveau dalen tot in de huidige fluctuatiezone van de waterspie-
gel. Het greppelmilieu is hierdoor in het algemeen nat. 
Differentiatie binnen het greppelmilieu bestaat vooral ten 
aanzien van: 
- de bodemhoogte en overspoelingsfactoren; 
- de bodemsamenstelling; 
- de breedte en overschaduwing. 
Ten gevolge van de sterk selectieve invloed van elk van deze 
factoren in de onderhavige orde van grootte kunnen de soorten-
samenstellingen en abundantieverhoudingen in de vegetatie van 
greppels sterk uiteenlopen. Op de laagste bodems komen qua 
karakter sterk dominerende soorten maar in beperkte mate voor; 
de vegetaties in deze milieu's zijn naar verhouding soorten-
rijk. In doorgaans droogstaande greppels domineert vooralsnog 
Urtica in de vegetatie. Veelal ontbreken andere soorten 
geheel. 
Grienden op lage tot middelhoge bodems (PQ's 4 t/m 10) 
De bodemhoogten van de akkers in de laag en middelhoog gelegen 
grienden lopen uiteen van ca. +0.80 tot +1.30 N.A.P. De textuur 
van deze griendbodems is in het algemeen kleiig. Alleen nabij 
grote wateren komen lichtere bodems voor. De bodems worden nog 
maar enkele malen per jaar overspoeld, voornamelijk in het 
winterhalfjaar. Als gevolg daarvan zijn deze bodems bijna of 
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geheel gerijpt. 
De boom- of struiklaag van de grienden is geheel van antropo-
gene herkomst, al dan niet opzettelijk. In de soortensamenstel-
ling van deze laag heeft wel natuurlijke selectie plaatsgevon-
den. Het bedekkingspercentage varieert sterk, maar tendeert 
naar gemiddeld 20 à 30%. 
De oorspronkelijke differentiatie in boomhoogten is afgenomen 
door beduidend gunstiger groei-omstandigheden in vooral de 
slecht ontwaterde verwaarloosde grienden. De structuur van de 
vegetaties in deze grienden wordt vooral gekenmerkt door een 
sterk ontwikkelde hoge kruidlaag van li tot meer dan 2 meter 
hoogte. De kruidlaag wordt gedomineerd door ruigtekruiden, met 
name Urtica dioiaa. Angeliaa arahangeliaa is een kenmer-
kende soort. Enkele kleine vochtpreferente soorten komen (nog) 
voor. Buiten de houtgewassen komen geen soorten voor, die als 
"bossoorten" aangemerkt kunnen worden. 
Grienden op hoge bodems (PQ's 11 t/m 15). 
Als hooggelegen worden die grienden aangemerkt, die voorkomen 
op bodems van ca. +1.20 tot ca. +1.50 N.A.P. Deze bodemhoogten 
worden aangetroffen langs grotere kreken, in zones van 10 tot 
20 m breedte. Een enkele maal is de zone breder, namelijk als 
deze behoort bij twee nabij elkaar gelegen kreken. De textuur 
van deze bodems is over het algemeen zavel ig en in het gelaagde 
bodemprofiel verticaal wisselend. Wegens de hoge ligging van de 
bodems ten opzichte van de omgeving is de natuurlijke drainage 
van oudsher goed; begreppeling komt in deze bodems slechts met 
grote tussenruimten voor. De hoog gelegen bodems worden nog 
slechts bij uitzondering overstroomd. Ze zijn tenminste tot de 
diepte van de huidige gemiddelde grondwaterstanden geheel ge-
rijpt. De soortensamenstelling van de boomlaag is vooralsnog 
voornamelijk of geheel antropogeen. Salix alba is de 
meest algemene soort, Populue nigra komt sporadisch nog 
voor, Populus eultivar iets frequenter op en nabij plaat-
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sen met een bijzondere functie zoals keetheuvels. 
Wegens de reeds voor de afsluiting van het Haringvliet relatief 
gunstige groei-omstandigheden op de hoge bodems zijn verwilder-
de grienden op deze bodems beduidend hoger opgeschoten dan 
lager gelegen grienden. Salix albae reikt hier tot 16 
meter, Populue aultivar» tot ca. 20 meter. De kruidlaag is 
evenals in de laag- en middelhoog gelegen grienden Ij â 2 meter 
hoog en wordt gevormd door voornamelijk ruigtekruiden. Ur-
tica neemt ook hier een belangrijke plaats in. Kenmerkende 
soorten ontbreken in de kruidlaag. Lokaal is een moslaag ont-
wikkeld . 
4.B.5. Mogelijke toekomstige ontwikkeling 
Bij de verdere ontwikkeling van de griendvegetaties zal na de 
fase van uniformering, die in deze eerste jaren na de afslui-
ting optrad, weer meer differentiatie tussen de aangegeven drie 
hoofdtypen kunnen optreden. Abiotische grondslagen voor een 
duidelijke differentiatie in de vegetaties zijn er genoeg. De 
voornaamste factor zal evenals vroeger worden gevormd door de 
bodemhoogte. Hieruit vloeit een verschil voort in de hydrolo-
gische standplaatsfactoren die van belang zijn voor de begroei-
ing. Niet onafhankelijk van de bodemhoogten is de textuur van 
de bodems ook enigszins gedifferentieerd, zij het in mindere 
mate dan in gorzen en mogelijk voor de begroeiing niet direct 
relevant. 
Verschillen in hoogteligging van bodems zullen op de lange duur 
toenemen: de laagste bodems hebben in het algemeen een zwaarde-
re textuur en zijn over het gehele profiel genomen minder ge-
rijpt dan hogere bodems. De klink ten gevolge van de voortgaan-
de rijping zal de invloed van hydrologische factoren bij lagere 
en zwaardere bodems naar verhouding meer doen toenemen dan bij 
hogere en lichtere bodems. In bepaalde situaties kan mogelijk 
veenvorming optreden. Met name lijken de omstandigheden daar-
voor geschikt is doodlopende brede ondiepe sloten en in de 
allerlaagst gelegen slecht ontwaterde grienden waar vroeger het 
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vegetatietype Dem (V 6, deels V 5 volgens Zonneveld's typolo-
gie) voorkwam. 
Tot welke vegetatietypen de ontwikkeling van het milieu en de 
vegetaties in de grienden zal kunnen leiden, is op grond van de 
beschikbare gegevens niet met enige zekerheid aan te geven. Het 
blijvend optreden van invloeden van fluctuaties in de stand van 
het oppervlaktewater op standen en stromingen van het grondwa-
ter alsmede het optreden van periodieke overspoel ing van de 
bodems doet vermoeden, dat de griendvegetaties zullen blijven 
behoren tot het Alno-Padion, zoals dat in 3.5.b. wordt 
opgevat met inbegrip van het Saliaion albae. 
5. ONTWIKKELING IN DE RUIMTELIJKE ASPECTEN VAN DE VEGETATIE 
5.1. Inleiding. 
Door de veranderingen in de soortensamenstelling van de vegeta-
ties was na 1970 de onder meer chorologische typologie van de 
zoetewatergetijdenvegetaties niet meer bruikbaar voor karte-
ringen. Het opstellen van nieuwe typologieën bood door de ver-
anderlijkheid van de vegetaties van jaar tot jaar ook geen 
basis voor kartering van ruimtelijke eenheden in de vegetatie 
op de voordien gebruikelijke wijze. Door middel van interpreta-
tie van luchtfoto's van 1972 en 1973 zijn wel kaarten vervaar-
digd van ruimtelijke variatie in de begroeiing. De legenda van 
de luchtfoto-interpretatiekaart 1973* kon achteraf merendeels 
ook syntaxonomisch geïnterpreteerd worden. Kartering van de 
verbreiding van afzonderlijke soorten in 1970 en 1974 in kleine 
stukken gors gaf in detail een duidelijk beeld van de verande-
ringen die op grote schaal in de vegetatie optraden (fig. 19 en 
fig. 20). Vooral droegen echter niet-systematische waarnemingen 
van vegetaties en milieu-invloeden bij aan de interpretatie 
van ruimtelijke verschillen in vegetaties. Deze laatste waarne-
mingen zijn in hoofdstuk 6 verwerkt. 
5.2. Hoofdlijnen 
De hoofdlijn van de ruimtelijke variatie in de begroeiing werd 
evenals vôôr de afsluiting primair gevormd door de verde-
ling van gorzen en grienden volgens het oude patroon. Doordat 
cultuurmaatregelen na de afsluiting bijna overal achterwege 
bleven vervaagde de oorspronkelijke antropogene variatie binnen 
de gorzen en de grienden in de meeste gebieden. Ook het ver-
schil tussen biezengorzen en rietgorzen vervaagde daarbij door 
* Deze kaarten zijn gedeponeerd bij de Landbouwhogeschool, 
het Staatsbosbeheer in Noord-Brabant en het Rijksinstituut 
voor Natuurbeheer. 
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het verdwijnen van de oorspronkelijke dominerende soorten. Als 
nieuwe antropogene invloed leidde beweiding van gorzen, al dan 
niet met aanvullende maatregelen ter bevordering van de gras-
ontwikkeling, tot grote nieuwe verschillen binnen de voormalige 
rietgorzen. 
Hoofdlijnen in de ruimtelijke variatie in de begroeiing corre-
sponderen voorts evenals vöör de afsluiting het geval was 
met de geomorfologie. In gorzen bleven oeverwallen en kommen 
aan verschillen in de begroeiing herkenbaar. In het algemeen 
werden daarbij oeverwallen aan de hand van de begroeiing als 
breder aangemerkt dan vôôr de afsluiting. Binnen hoge en 
brede oeverwallen bleven veelal ook stroken met verschillende 
vegetatie te onderscheiden. De grenzen in dit patroon worden 
veelal gevormd door andere soorten dan vroeger en vallen in het 
algemeen ook niet precies samen met de vroegere grenzen. Bij de 
luchtfoto-interpretatie is als het meest karakteristieke deel 
van de oeverwalvegetatie soms een andere strook aangemerkt dan 
de hoogste zone, die vroeger als typerend gold. In een reeks 
kaarten* van de Boerenplaat en de Zuider Jonge Deen in 1953, 
1970, 1972 en 1973 leidt dit tot ogenschijnlijk heen en weer 
schuiven van oeverwallen in de loop der jaren. 
Behalve het beeld van hoge oeverwallen was op luchtfoto's van 
1973 ook het beeld van een groot deel van de middelhoge oever-
wallen karakteristiek. Hierin was het voorkomen van bloeiende 
exemplaren van Angelica arahangelioa herkenbaar. De ver-
breiding van deze soort was althans in 1973 bijna geheel be-
perkt tot deze middelhoge oeverwallen. De soort vormde daardoor 
een belangrijke gids voor de interpretatie van de gehele serie 
luchtfoto's aangezien geomorfologische structuren zich uit het 
voorkomen van Angelica archangelica lieten afleiden en indirect 
ook de bodemhoogten van zowel oeverwallen als aangrenzende 
kommen. Met name voor de interpretatie van de fotobeelden van 
* Deze kaarten zijn gedeponeerd bij de Landbouwhogeschool, het 
Staatsbosbeheer in Noord-Brabant en het Rijksinstituut voor 
Natuurbeheer. 
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de komvegetaties was dat gunstig. In de kommen waren de type-
rende facies van op luchtfoto's herkenbare soorten nagenoeg 
verdwenen. De ruimtelijke variatie in de komvegetaties was 
daardoor wat betreft de hoofdlijnen afgenomen. In plaats daar-
van was wel meer variatie binnen kleine oppervlakten te consta-
teren in het fotobeeld van de nieuw gevestigde vegetaties van 
ruigtekruiden. Deze variatie liet zich evenwel niet interprete-
ren in aansluiting op de geomorfologie of andere onderkenbare 
abiotische factoren. 
Als nieuwe elementen in de ruimtelijke variatie van de vegeta-
ties ontwikkelden zich langs en in killen en gaten zones met 
oevervegetaties op voordien merendeels onbegroeide plaatsen. In 
kwalitatief opzicht zijn deze vegetaties te beschouwen als een 
afzonderlijke hoofdcategorie naast de gorzen, de beweide gorzen 
en de grienden. In het algemeen was in 1974 nog slechts sprake 
van schaars en verspreid voorkomen van stroken van deze vegeta-
tie. De geringe oppervlakten van de oeverbegroeiing en de ver-
breiding ervan door het gehele gebied heen versluieren enigs-
zins het belang van deze zone als een afzonderlijk ruimtelijk 
element tussen gorzen en open water. 
In de ruimtelijke aspecten van griendvegetaties trad op tweeër-
lei wijze verandering op. Zoals in hoofdstuk 4 is vermeld kon-
den in de vegetaties op de akkers van grienden in 1974 slechts 
twee categorieën worden onderscheiden: die van hoge bodems en 
die van lage en middelhoge bodems. Dit onderscheid komt overeen 
met de hoofdlijn die in 1970 over de antropogene differentiatie 
heen als natuurlijk patroon in de vegetatie bestond. De hydro-
logische beheerseenheden uit vroeger dagen onderscheiden zich 
echter niet meer als zodanig in de vegetatie. De ruimtelijke 
differentiatie binnen grienden is op dit niveau sterk vermin-
derd, vergelijkbaar met de ontwikkeling in de kommen van gor-
zen. Evenals daar is ook in de grienden daarentegen sprake van 
toename van de ruimtelijke variatie op gedetailleerder niveau. 
Deze variatie volgt uit het begroeid raken van de alom aanwezi-
ge greppels en ondiepe sloten. De vegetaties daarvan onder-
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scheiden zich duidelijk van die van de tussenliggende akkers. 
Binnen de nieuwe begroeiing van greppels en sloten bestaat 
grote variatie, die samenhangt met de ruimtelijke variatie in 
milieufactoren zoals in paragraaf 4.B.4. is vermeld. Deze vari-
atie treedt op over afstanden van enkele tot tientallen meters 
in de lengterichting van de greppels en sloten. 
5.3. Details 
De geringere veranderlijkheid van het ruimtelijke patroon van 
meerdere in de tijd veranderlijke vegetatietypen op een hoge 
oeverwal wordt in fig. 19 geïllustreerd door vegetatiekaarten 
van een proefvlak op het Gors van Keizersdijk dat aan het 
Binnenkioogat ligt, ter weerszijden van een heel smal kreekje. 
Op het hoogste deel van de oeverwal (dicht gearceerd) is enige 
vermindering van de differentiatie in het kaartbeeld opgetreden 
(met name door verstrooiing van Heraaleum sphondylium) en 
aan de komzijde enige toename. De grote veranderingen in het 
ruimtelijk beeld van de vegetatie voltrokken zich op een schaal 
die nog gedetailleerder beschouwing nodig maakte dan op het 
niveau van vegetatietypen. 
Fig. 20 geeft het ruimtelijk beeld van de ontwikkeling van de 
vegetatie op het niveau van afzonderlijke soorten. Karteringen 
op dit niveau sluiten nauw aan op het kwalitatieve onderzoek, 
zoals dat in hoofdstuk 4 is beschreven. Van een tweetal qua 
vorm sterk verschillende kleine eilandjes (BK 1 concaaf en BK 2 
convex) in het Buitenkooigat is de verbreiding aangegeven van 
alle daarop in 1970 resp. 1974 voorkomende soorten. In tegen-
stelling tot de indruk van geringe veranderlijkheid in de vege-
tatie die in fig. 19 wordt gewekt blijkt op het niveau van de 
afzonderlijke soorten nauwelijks iets onveranderd te zijn ge-
bleven. Met betrekking tot de ruimtelijke aspecten van deze 
veranderingen valt op dat de uitbreiding van de diverse soorten 
in 1974 nauwere samenhang vertoonde met de bodemhoogten dan in 
1970 het geval was. De populaties van de afzonderlijke soorten 
waren in 1970 meer aaneengesloten dan in 1974. Tesamen leiden 
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deze beide constateringen tot de indruk dat het vegetatiepa-
troon in 1970 behalve door de geomorfologie ook sterk is beïn-
vloed door de vegetatieve uitbreidingswij ze van de betrokken 
soorten in samenhang met geringe onderlinge verdraagzaamheid. 
Het patroon van de meeste soorten in 1974 lijkt daarentegen 
eerder voort te komen uit meer vrije mogelijkheden tot vesti-
ging op generatieve wijze op geschikte plaatsen. Voor de kom op 
BK 1 gold dit door de snelle massale ontwikkeling van Uvtiaa 
dioiaa echter niet. Op BK 2 is daarnaast ook duidelijk vege-
tatieve migratie opgetreden van Glycera maxima. 
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6. RUIMTELIJKE RELATIES EN PROCESSEN 
6.1. Processen, patronen en structuren. 
Het optreden van verschillen vormt het hoofdthema van de onder-
havige studie. In hoofdstuk 2 is in grote lijnen aangeduid wat 
er door de afsluiting van het Hartingvliet veranderde in het 
abiotisch milieu van de Biesbosch. In hoofdstuk 4 is, meren-
deels in kwalitatief opzicht, aangegeven wat er veranderde in 
de begroeiing. In hoofdstuk 5 wordt ingegaan op enkele ruimte-
lijke aspecten daarvan. In het voorliggende hoofdstuk wordt 
nader ingegaan op de meer fundamentele aspecten van de waarge-
nomen verschillen. Dat gebeurt aan de hand van de relaties 
tussen de processen, patronen en structuren in enerzijds het 
abiotische milieu en anderzijds de begroeiing van de 
Biesbosch. 
Processen, patronen en structuren hangen nauw met elkaar samen. 
Om misverstanden te vermijden worden ze hier als volgt gedefi-
nieerd : 
- processen zijn systematisch verlopende verschillen in 
de tijd, veranderingen; 
- patronen zijn geordende verschillen in de ruimte, hier 
in het algemeen alleen in het horizontale vlak; 
- structuren zijn de interne samenhangen van factoren 
en/of elementen binnen een systeem, hier alleen betrokken op 
de vegetatie. 
Als achtergrond voor de beschouwingen in dit hoofdstuk kan de 
historische samenhang tussen deze aspecten als volgt worden 
geschetst. 
Bij de ontwikkeling van het zoetwatergetijdengebied spelen 
verschillen een grote rol. De eerste verschillen die voor de 
ontwikkeling tot de huidige diversiteit van belang waren, be-
stonden uit processen: de stromingen en de getijdenbeweging in 
het water. Enerzijds werden stroomgeulen gevormd en anderzijds 
trad sedimentatie op. Deze processen leidden tot differentia-
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tie in het abiotisch milieu en tot nieuwe processen. Tussen de 
processen en de patronen in het milieu bestond daarbij een 
voortdurende wisselwerking. 
Waar het abiotische milieu geschikt werd voor plantengroei, 
werd de vegetatie in deze wisselwerking betrokken. De fysiolo-
gische en morfologische eigenschappen van de planten (soorten) 
zijn daarbij de uitgangspunten voor de relaties tussen planten 
en milieu. Deze eigenschappen bepaalden in confrontatie met de 
selecterende werking van abiotische milieufactoren in eerste 
instantie waar een plant (soort) kon bestaan en waar niet. Als 
gevolg van de uiteenlopende eigenschappen van verschillende 
soorten en de diversiteit in het abiotische milieu werd een 
vegetatiepatroon gevormd, dat een afspiegeling was van relevan-
te aspecten van het milieupatroon. 
Er ontstonden ook ruimtelijke verschillen in de vegetatie, die 
niet primair uit het abiotische milieu voortvloeiden. De mens 
greep sterk in op zowel de vegetatie als het milieu. Maar ook 
uit de vegetatie zelf kwamen nieuwe ruimtelijke verschillen 
voort. De verschillende eigenschappen van planten en onderlinge 
relaties tussen planten leidden tot uiteenlopende' structuren in 
de vegetatie. Veelal vielen de grenzen van die structuren samen 
met de grenzen in de vegetatie die een afspiegeling vormden van 
het abiotische milieupatroon. Ook konden echter structuurver-
schillen in de vegetatie bepaalde aspecten van de begroeiing 
betreffen, die zelf niet het gevolg waren van selectie door de 
abiotische milieufactoren ter plaatse. In het horizontale vlak 
konden ook deze verschillen patronen in de vegetatie vormen. 
De omstandigheid, dat veranderingen in het milieu door de af-
sluiting van het Haringvliet leidden tot nieuwe ontwikkelingen 
in de vegetatie, gaf de mogelijkheid een aantal aspecten van de 
relaties tussen vegetatie en milieu meer in detail te beschou-
wen. Tengevolge van de afsluiting werd een complex van bestaan-
de relaties ontbonden en een nieuw complex opgebouwd. Afzonder-
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lijke causale verbanden konden daarbij aan de dag treden. In 
het navolgende worden verbanden gelegd tussen de processen, 
patronen en structuren. De aspecten die zijn beschreven in de 
voorgaande hoofdstukken leverden daar de grondslagen voor. Veel 
incidentele waarnemingen, vooral met betrekking tot extreme 
milieu-invloeden, droegen er evenzeer aan bij. Deze invloeden 
konden echter maar zelden worden geteld of gemeten. 
6.A. PATRONEN EN PROCESSEN IN RELATIE TOT HET MILIEU 
6.A.I. Patroonvormende invloeden van het oppervlaktewater 
In de oecologische karakterisering van de differentiatie in de 
vegetatie is steeds de nadruk gelegd op de overspoelingsfacto-
ren als differentiërende factoren. Het zou echter niet correct 
zijn te stellen, dat de overspoelingsfactoren de fundamentele 
oorzaak van de vegetatiedifferentiatie zijn: het water fungeert 
als het medium, waardoor de differentiatie in de geomorfologie 
en bodem wordt omgezet in voor plantengroei relevante verschil-
len ten aanzien van onder meer de zuurstofvoorziening van de 
wortelzone, de watervoorziening van de plant, mineralisatie en 
de permeabiliteit van de bodem. Het water heeft zelf als agens 
zowel voor als na de afsluiting ook differentiërende invloed op 
de vegetatie. De factoren stroomsterkte en golfslag stellen 
eisen aan de skleromorfie van planten (deels te vervangen door 
masaliteit) en aan de bewortelingswijze. De fluctuaties in de 
waterstanden vereisen resistentie tegen overspoeling, ook van 
de bloeiende delen (eventueel te ondervangen door meer lengte-
groei). ZONNEVELD (1960) illustreert dit aan de hand van le-
vensvormenspectra, met name met betrekking tot het voorkomen 
van skleromorfie en telmatofyten in de vegetatie. Mede in ver-
band met het gevaar voor uitspoel ing van de wortels heeft vege-
tatieve uitbreiding en dispersie grote voordelen boven genera-
tieve op plaatsen die aan stroming en golfslag geëxponeerd 
zijn. Het optreden van ijsgang vereist van de overblijvende 
planten in oeverzones de geofytische overwinteringsvorm en 
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begunstigt het optreden van een voorjaarsaspect in de vegetatie 
door het afmaaien van gorzen door ijs. De mechanische invloeden 
van water en ijs deden zich voor de afsluiting in verschillende 
mate voor op bijna alle plaatsen in het gebied; na de afslui-
ting voornamelijk nog tot een hoogte van ca. +0.70 N.A.P. in 
kreken, langs oevers en op lage platen. In fig. 21 wordt het 
stelsel van dergelijke causale relaties tussen milieufactoren 
en vegetatie geschematiseerd weergegeven. Het water fungeert 
ook als nivellerende factor, namelijk ten aanzien van het 
microklimaat. Door de invloed van het water op bodem- en lucht-
temperatuur werd de ontwikkeling van de vegetatie in het voor-
jaar vertraagd. Overspoeling en hoge luchtvochtigheid vormden 
daarbij een extra bescherming tegen het optreden van nacht-
vorst. Door verschillen in bodemhoogten was dit nivellerende 
effect weer gedifferentieerd overeenkomstig de geomorfologie. 
De afsluiting van het Haringvliet grijpt niet direkt in op de 
fundamentele differentiatie in geomorfologie en bodem, maar op 
het medium water. Waar na de afsluiting de invloed van de over-
spoelingsfactoren belangrijk blijft, daar blijft ook de diffe-
rentiatie in geomorfologie en bodem via het water van invloed 
op de vegetatie. Waar het water in het algemeen niet meer tot 
overspoeling komt, is de differentiërende invloed van geomorfo-
logische - en bodemverschillen verdwenen, of is een andere 
factor als medium gaan fungeren. In vele gevallen is dat het 
grondwater geworden. De relevantie van de verschillen voor de 
vegetatie wijzigde echter wel door de verandering van het dif-
ferentiërend medium en van de samenstelling van de oeverspoe-
lingsfactoren. 
Verschillen in bodemhoogte zijn op hoge en middelhoge gorzen 
minder relevant geworden dan verschillen in textuur en ligging 
ten opzichte van watervoerende kreken. Overspoel ing treedt nog 
maar weinig op, en dan nog in frequentie en duur in stappen 
afnemend tot ca. +0.70, +0.90 of +1.20 N.A.P. In de tussenlig-
gende bodemhoogten bestaat ten aanzien van deze overspoelings-
factoren weinig voor de vegetatie relevante differentiatie. 
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In de zone tussen +0.00 en +0.70 N.A.P., waar zich de beweging 
van de oppervlaktewaterspiegel meestal afspeelt, zijn de ver-
schillen in bodemhoogte, helling en drainage daarentegen veel 
belangrijker geworden dan vroeger. Het optreden van overspoe-
ling varieert in deze zone van bijna altijd tot zelden. Een 
groot deel van de bodems in deze categorie zijn die van de 
greppels van gienden. Binnen de gorzen zijn maar op weinig 
plaatsen dergelijke bodemhoogten aan te treffen. De oeverzones 
van gorzen langs de grote gaten en de geulen zijn het meest 
interessante milieu in deze categorie van bodemhoogten. Het 
oppervlaktewater is in deze oeverzones behalve door de over-
spoel ingsf actoren ook van belang voor de werking van een aantal 
andere milieufactoren. Dit betreft de onderschepping van licht; 
de schroefwerking, zuiging en golfslag van scheepvaart; de 
stroming van het water; de golfslag door de wind; erosie en 
sedimentatie van de bodem; de fluctuatie van de grondwater-
stand; de bescherming tegen nachtvorst; de begrazing door die-
ren. 
In fig. 22 is voor deze verschijnselen globaal aangegeven hoe 
de sterkte van hun invloeden gekoppeld is aan waterdiepten c.q. 
bodemhoogten. Daarnaast is vanzelfsprekend de feitelijke expo-
sitie van de oever aan deze invloeden van belang. Zo zijn de 
invloeden van wind en storm (golfslag, erosie en sedimentatie) 
vooral van belang op westelijke oevers van de gorzen die aan 
breed water liggen. 
Al deze factoren zijn van invloed op de vegetatie. Fig. 23 
geeft een globaal beeld van de beperkingen die vooral door 
golfslag optreden in het ecologisch bereik van een aantal soor-
ten. Anderzijds beschermt het water planten tegen nadelige 
invloeden van andere aard. Nachtvorst en parasitisme worden in 
fig. 23 met name aangeduid bij Typha latifolia en 
Phvagtnites austvalis als factoren die minder invloed 
hebben op diepere standplaatsen. 
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6.A.2. De selecterende werking van grondwater 
De selecterende en differentiërende werking van het grondwater 
berust op overeenkomstige facetten als bij het overspoelende 
water: gemiddelde kleinste en grootste diepte, fluctuatiehoogte 
en -frequentie, duur per stand. Meer dan bij de overspoelingen 
zoals die vroeger optraden, is bij de fluctuatie van de grond-
waterspiegel het effect sterk afhankelijk van bijkomstige fac-
toren, zoals het tijdstip van de fluctuatie en de ontwikkeling 
van de plant en een eventueel samenvallen met andere extreme 
condities. Het grondwater reageert in zijn fluctuaties op de 
variaties in de stand van het oppervlaktewater. Evenals bij de 
overspoelingsfactoren het geval was vôôr de afsluiting, is 
de differentiatie in de geomorfologie maar ook die in de bodem 
hoofdoorzaak van de differentiatie in de invloeden van het 
grondwater. 
De ruimtelijke variatie in de gemiddelde diepte van de grond-
waterspiegel berust primair op de bodemhoogte. De ruimtelijke 
variatie in de periodieke fluctuaties berust voornamelijk op de 
textuur en de afstand tot een watervoerende geul. Bij opper-
vlaktewaterstanden waarbij het maaiveld niet wordt overspoeld 
treedt in de nabijheid van geulen (onder invloed van lichte 
textuur) fluctuatie van de grondwaterstand op, parallel aan die 
in het oppervlaktewater. Op grotere afstand van de geulen en 
bij zware textuur treedt in deze reactie niet of nauwelijks op. 
Wanneer het oppervlaktewater het maaiveld wel overspoelt, 
treedt een omgekeerd effect op: de eerstgenoemde plaatsen raken 
na daling van het oppervlaktewaterniveau weer snel ontwaterd, 
terwijl de grondwaterstand in de kom slechts langzaam (in enke-
le dagen) naar de evenwichtsstand ten opzichte van het opper-
vlaktewater terugkeert (zie BOKHORST, 1974). Aan de oeverwal-
zijde van gorzen is er dus sprake van frequente en kortstondige 
fluctuaties en in de kom van incidentele, langdurige verande-
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ringen in de grondwaterstand. Mede door de onregelmatigheid van 
overspoel ing van de bodem hebben hierdoor de kommen van gorzen 
in vergelijking met de andere buitendijkse gebieden na de af-
sluiting een zeer wisselvallig milieu. De eisen, die dit milieu 
stelt aan de vegetatie, zijn duidelijk de hoogste in het ge-
bied. Uit het opnamemateriaal blijkt (tabel 22 opn. 31-56) dat 
er dan ook maar weinig soorten zijn, die daaraan voldoen. De 
vegetaties op deze bodems worden gekenmerkt door soortenarmoe-
de, grofkorreligheid, aanvankelijk ontbreken van concurrentie 
en hetzij vegetatieve uitbreiding danwei efemeer optreden. 
Een belangrijke invloed van het grondwater ten aanzien van de 
plantengroei is de anaerobe conditie van de bodem beneden de 
grondwaterspiegel. Telmatofyten kunnen daarin wortelen, andere 
soorten niet. Door de fluctuaties in grondwaterstanden is er 
een zone in de bodem, die eigenlijk voor geen van beide groepen 
soorten geschikt is om in te wortelen. In droge perioden, waar-
bij de grondwaterstanden niet verhoogd zijn, krijgt de vegeta-
tie in de kom dan ook duidelijk problemen met de vochtvoorzie-
ning. Deze problemen doen zich ook voor tijdens ZW-storm: de 
grote vochtonttrekking door de wind gaat gepaard met onvoldoen-
de toevoer van water vanuit de wortels. (Bij NW-storm treedt 
verhoging van waterstanden op, bij ZW-storm nauwelijks). In 
1974 kon dan ook geconstateerd worden, dat Urtica (domi-
nante soort) in de kom van het Gors van Keizersdijk nauwelijks 
enige vitaliteit bezat: hoogte tot 50 cm, gedrongen individuen 
en een open stand (bedekking ca. 20%), terwijl op de hogere 
oeverwal (+1.20 tot +1.40 N.A.P. tegenover +1.00 tot +1.10 in 
de kom) Urtica uiterst vitaal was: lengte ca. 200 cm, 
bedekking 90-100%. Een overtuigende aanduiding van de oorzaak 
van dit verschil vormde de wel vitale groei van Urtica in 
de kom, waar die in de luwte aan de NO-zijde van grote wilge-
struiken stond. 
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6.A.3. Natuurlijke patronen in de vegetatie van gorzen 
Het verband tussen de gedifferentieerd selectieve milieu-in-
vloeden en de daaruit volgende verschillen in de begroeiing 
komt ruimtelijk tot uiting in de overeenkomst van milieupatro-
nen met vegetatiepatronen. Door ZONNEVELD (1960) is dit verband 
met betrekking tot de omstandigheden v66r de afsluiting in 
een oecologisch schema vastgelegd (fig. 11). De milieudifferen-
tiatie werd daarbij aan de hand van twee parameters weergege-
ven: de bodemhoogte in relatie tot de waterstanden en de onder-
scheiding van oeverwal en kom. In fig. 6 zijn daarnaast enkele 
milieu-aspecten aangegeven, waarvan impliciet binnen dit schema 
ook graduele verschillen waren vastgelegd. De veranderingen in 
deze laatste milieu-aspecten vormden tesamen met de wijzigingen 
in de waterhuishoudingsfactoren de uitgangspunten voor een 
vergelijkbaar schema (fig. 10) van de milieudifferentiatie ten 
aanzien van deze factoren na de afsluiting. 
Min of meer onafhankelijk daarvan zijn in fig. 18 de legenda-
eenheden van de luchtfoto-interpretatiekaart 1973 aangegeven in 
het oecologisch schema van de vegetatie in 1974. Dit is gedaan 
op grond van enerzijds de hoofdlijnen in de geomorfologische 
karakterisering van de kaartvlakken van de betreffende eenheden 
en anderzijds de successielijnen, zoals die in het PO-onderzoek 
zijn waargenomen. Voor de vergelijking van de nieuwe vegetaties 
en hun milieu met de oude vormt fig. 18 een bruikbare illus-
tratie. Als kenschets van de procesmatige en ruimtelijke oeco-
logische relaties tussen vegetatie en milieu in de nieuwe om-
standigheden is deze figuur te sterk geënt op de vroegere rela-
ties. In plaats van de onderling samenhangende graduele varia-
ties in bodemhoogte, overspoelingsfactoren en de samenstelling 
van de vegetatie is een discontinu verlopende correlatie ont-
staan. De sterkste differentiatie in de vegetatie bestaat daar-
bij op bodemhoogten beneden +0.70 N.A.P. In het schema van fig. 
18 kunnen de verschillende relaties rond de nieuwe getijdenzone 
onvoldoende tot uitdrukking worden gebracht. De grootste opper-
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vlakte aan gorzen heeft echter bodemhoogten vanaf ca. +0.90 
N.A.P. Vanaf dit niveau is er nog maar weinig actuele invloed 
van hoogteverschillen op de vegetatie te bespeuren, terwijl 
vroeger voor veel soorten de grens tussen wel en niet tolereer-
bare overspoelingscondities lag op niveau's van +0.90 tot +1.20 
N.A.P. Voortvloeiend uit deze veranderingen moet de diversiteit 
in het vegetatiepatroon afnemen. Het oude patroon bleef echter 
nog enige tijd in stand door de (voor een groot deel met bodem-
hoogteverschillen samenhangende) verschillen in bodemrijpings-
graad. Deze verschillen namen van jaar tot jaar af: in 1974 was 
in de meeste bodems de horizon boven +0.70 N.A.P. zo goed als 
gerijpt. De in fig. 18 aangegeven differentiatie in de komvege-
taties is een momentopname van verschillen die zowel betrekking 
hebben op nieuwe relaties tussen vegetaties en milieu, als ook 
op relaties in de tijd, met vegetaties uit voorgaande jaren. 
Vooral onder invloed van de nieuwe differentiatie in factoren 
met betrekking tot het grondwater wijken de meeste vegetaties 
op oeverwallen weer af van komvegetaties. De verschillen zijn 
niet meer exclusief verbonden aan de oeverwal-kom geomorfolo-
gie, maar treden ook op in de nabijheid van watervoerende geu-
len of bij lichte textuur, zonder dat daarbij noemenswaardige 
bodemhoogteverschillen voorkomen. 
De relaties die in de nieuwe omstandigheden bestaan tussen 
milieu en vegetatie worden in fig. 18 dus niet eenduidig weer-
gegeven. Er is daarom een nieuw oecologisch schema ontwikkeld. 
Hiervoor heeft in eerste ontwerp een klein laag gelegen eiland-
je (BK 3) in het Buitenkooigat model gestaan. Gedetailleerde 
gegevens over de vegetatie hiervan in vorige jaren stonden niet 
ter beschikking. In grote lijnen kwam de vegetatie in 1970 
overeen met die van de lagere delen van BK 2 (fig. 20). Van het 
model-eilandje zijn in 1974 de afzonderlijke plantensoorten, de 
vegetatietypen en milieufactoren in kaart gebracht (fig. 24). 
Een aantal verbanden die in de oeverzone bestaan tussen de ver-
102 
schillen in vegetatie, in edafische factoren en in expositie 
aan invloeden via het oppervlaktewater komen in deze kaarten in 
een ruimtelijk beeld naar voren. 
Naar het voorbeeld van deze kaarten bestaat de hoofdvorm van 
het nieuwe oecologisch schema uit concentrische circels als 
weergave van toenemende bodemhoogten (fig. 25). Voorts zijn als 
uitgangspunten weergegeven de differentiatie in expositie aan 
invloeden via het oppervlaktewater (anders dan de overspoe-
lingshoogte) en een differentiatie in de textuur van de bodem 
die deels samenhangt met de bodemhoogte en deels met de exposi-
tie in verband staat. Het primaire schema geeft derhalve een 
drietal milieuvariabelen weer. Hieruit kunnen op grond van de 
voorgaande beschouwingen mogelijke implicaties worden afgeleid 
ten aanzien van andere milieufactoren. Voorbeelden worden in 
fig. 25 gegeven met betrekking tot bodemrijping en de fluctua-
ties van grondwaterstanden. Ook ten aanzien van de organische 
stof in de bodem en het microklimaat zouden interpretaties van 
het primaire schema mogelijk zijn. Dit schema kan in oecolo-
gisch opzicht nader worden uitgewerkt. Aangegeven zijn de le-
vensvormen (volgens Iversen) van planten die het meest geëigend 
lijken voor de verschillende constallaties van milieufactoren. 
Het eigenlijke schema (fig. 26) bestaat uit de ruimtelijke 
weergave van het voorkomen van de syntaxonomisch gekarakteri-
seerde vegetatietypen ten opzichte van de differentiatie in het 
milieu volgens de drie variabelen van het primaire schema. 
Deze weergave berust op tal van details van kaartbeelden en 
incidentele waarnemingen, zowel in proefvlakken als daarbuiten, 
van vegetaties en milieu-invloeden. 
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6.B. STRUCTUREN EN PROCESSEN IN DE BEGROEIING 
6.B.I. Inleiding 
In de voorgaande paragrafen van dit hoofdstuk is de variatie in 
de milieufactoren behandeld. Deze leidde tot variatie in de 
begroeiing, die samenhangt met de tolerantie en de eisen van 
planten voor de uiteenlopende milieufactoren. De tolerantie en 
de eisen werden bepaald door de morfologische en fysiologische 
eigenschappen van soorten. Daarnaast bestonden tussen de plan-
ten onderling relaties die nauw in verband stonden met de abio-
tische factoren, maar die tevens eigen gevolgen hadden voor de 
samenstelling en ruimtelijke opbouw van de vegetatie. Ook ande-
re biotische factoren waren van invloed op de structuren in de 
begroeiing. 
Door de verandering in de milieufactoren veranderden ook de 
vegetaties. De structuurverschijnselen die in de oude vegetatie 
bestonden waren voor het verloop van deze veranderingen in 
bepaalde gevallen van grote betekenis. De verschijnselen, die 
bij structuurvorming zijn betrokken, zijn onder te brengen in 
een aantal categorieën (hetgeen voor de beschouwing ervan prac-
tisch is), maar zijn voornamelijk als complex werkzaam. 
De hierna genoemde voorbeelden zijn niet bedoeld als een volle-
dige analyse van de structuurvormende factoren. De onzekerheid 
over de aard van de ontwikkelingen in de vegetatie maakte het 
vooraf opstellen van het detailonderzoek, dat daarvoor nodig 
zou zijn geweest, niet mogelijk. Het is slechts de bedoeling 
hierna met betrekking tot de voornaamste soorten de in de gege-
ven omstandigheden belangrijkste kenmerken aan te geven, die 
tot duidelijk constateerbare interacties met het milieu en de 
overige vegetatie leiden. De structuurverschijnselen zullen 
hier eerst worden behandeld met betrekking tot de vegetaties 
vôôr de afsluiting; vervolgens wordt het optreden ervan na 
de afsluiting aangegeven. 
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6.B.2. Structuurverschijnselen v66r de afsluiting 
Autoeaologisohe factoren: verspreidingswijzen en levensvor-
men 
Het abiotische milieu selecteert uit de flora van het gehele 
gebied een groep van soorten, wier voorkomen tot de mogelijkhe-
den behoort. Deze soorten komen in een aantal fysiologische 
eigenschappen overeen en ten dele ook in morfologische, bijv. 
skleromorfie. 
Meerjarigheid, vegetatieve uitbreidingswij ze en grote lengte 
van de plant waren belangrijke eigenschappen in het getijden-
milieu. Deze kenmerken waren algemeen bij de soorten in kommen 
van gorzen zoals Phragmites, Typha, Sparganium, Glyaeria, 
Phalaris, Sairpus (de grote monotyle telmatofyten) en minder 
van belang op oeverwallen waar Cardamine amara, Anthrisaus, 
Heraoleum, Valeriana, Symphytum, Rumex obtusifolius en 
Sarophularia nodosa voorkwamen als soorten die zich voor-
namelijk generatief uitbreiden. 
Intermediair was de uitbreidingswij ze van Caltha palustris 
var. areanosa door middel van de "Caltha-spinnen": 
bewortelde stengelknopen, die na afsterven van de overige bo-
vengrondse delen vrij rond dreven (cf. Ranunculus ficaria: 
stengelknollen). 
De dichtheid van het gewas, de bewortelingswijze en de levens-
vorm zijn eigenschappen, die behalve voor de positie van de 
plant ten opzichte van het milieu ook van belang waren voor de 
positie ten opzichte van andere planten. Dichte stand en bewor-
teling belemmerden infiltratie door andere planten (voorkomend 
bij Phalaris, Glyaeria, Poa trivialis, Sairpus laaustris 
).Anderzijds vormde sterke lengtegroei van rhizomen (en de 
bovengrondse "legehalme" bij Phragmites) een gunstige 
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eigenschap voor aggregatie in open milieu's (Phragmites, 
Typha, Seirpus mavitimus). Bovengrondse uitbreiding vormde 
voor Salix spp. een essentiële uitbreidingswij ze (af-
scheuren c.q. omvallen; rondddrijvende bossen griendhout). 
De overwinteringsvorm (cf. Raunkiaer) van de plant was van 
invloed op de snelheid van ontwikkeling in het voorjaar en 
daarmee op eventuele prioriteit of periodiciteit (zie hierna). 
Verreweg de meeste soorten waren hemicryptofyten. De chamaefy-
tische levensvorm kwam sporadisch voor. De steeds weerkerende 
overspoel ing is vooral 's winters een zware beproeving door 
siibafzetting, ijsvorming aan de plant en wellicht ook ijsgang. 
In verband met het tweemaal daags droogvallen was er ook nauwe-
lijks sprake van helofytisme. De elders in deze vorm voorkomen-
de telmatofyten waren in het zoetwatergetijdengebied geogyten. 
Het voorkomen van annuellen (therofyten) was slechts beperkt 
van omvang (behalve bij wieren en Callitviahe stagnatie) 
en voornamelijk van belang op min of meer artificieel open 
standplaatsen als veek, afslagranden, rijdende polders* en 
kleine kreekoevers. Fanerofyten zijn van oudsher merendeels 
door de mens massaal gevestigd en in stand gehouden. 
Synoeeologisahe verschijnselen 
Interspecifieke relaties vormen de meest complexe aspecten 
binnen de vegetatie. De verschijnselen bestonden vôôr de 
afsluiting voornamelijk uit de negatieve beïnvloeding van het 
milieu voor andere soorten: dominantie, prioriteit en concur-
rentie. Deze verschijnselen zijn nauw verbonden met autoeco-
logische eigenschappen en primariteit (het eerder aanwezig 
zijn, zie hierna). 
* Door dijkbreuk periodiek (i.e. tweemaal daags) geïnundeerde 
polder 
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Alleen het optreden van massaeffect leidde tot mutualiteit, 
"wederzijds hulpbetoon", voorzover de bijkomende negatieve 
verschijnselen daar de mogelijkheid toe lieten. Vooral trad 
echter éénzijdige bescherming tegen ongunstige milieufactoren 
veelvuldig op blijkens het voorkomen van tal van hygrofyten in 
overigens door sklerofyten gedomineerde vegetaties. De ook 
overwegend eenzijdige directe interspecifieke relaties lianen-
groei en epifytisme kwamen in wilgengrienden overvloedig voor. 
Concurrentie kan een dynamisch aspect in de vegetatie vormen 
bij verdringen van de eerstaanwezige door het bereiken van meer 
rendement uit een (aanvankelijk) geringer deel van de beperken-
de milieufactoren, in onderhavige milieu's voornamelijk ruimte 
en licht. Een enkele keer was er sprake van absolute concurren-
tie, waarbij soorten elkaar uitsluiten. Dit werd geconstateerd 
bij Typha latifolia en T. angustifolia in kommen 
van verwaarloosde gorzen: hoewel de beide soorten tesamen ron-
de, zich uitbreidende velden vormden in het gors, bleven ze 
onderling met een strakke frontlijn gescheiden voorkomen. 
Situaties, waarbij verschillende (dominante) soorten binnen 
eenzelfde milieutype niet of nauwelijks in eikaars areaal door-
drongen, werden ook aangetroffen bij: 
Staohys palustris versus Lyaopus euvopaeus', 
Glyoeria maxima versus Spavganium eveatum', 
Uvtioa dioiaa versus Epilobium hivsutum (alleen bij 
de laagst gelegen Lh-oeverwalvegetaties). 
De grenzen tussen de soorten van deze koppels waren geen gren-
zen tussen verschillende milieutypen: de soorten waren in de 
betrokken omstandigheden autoecologisch en synoecologisch ge-
lijkwaardig, al konden de milieu's van de oorspronkelijke ker-
nen van de populaties wel duidelijk verschillend zijn. Het 
effect van concurrentie tussen min of meer overeenkomstige 
soorten bestond in andere gevallen dan wederzijds absolute 
concurrentie uit (bijna) eliminatie van een der partijen. 
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Alleen wanneer de morfologische of autoecologische kenmerken 
van de soorten meer uiteenliepen, kon combinatie ervan optreden 
(Phragmites met Typha species, Sairpus maritimus 
met Phalaris). 
Een ontwijkend verschijnsel is de periodiciteit: het benutten 
van oecologische factoren buiten het seizoen, waarin prioriteit 
optreedt. Op deze wijze wordt concurrentie omzeild. De voor-
jaarsvegetaties met massale ontwikkeling van Caltha palus-
tris in gorzen en de rietgorsoeverwalvegetaties met Ra-
nunculus fioavia en Cardamine amara vormden hier 
fraaie illustraties van. 
Ingewikkelder was de wijze, waarop Anthriscus sylvestris 
aan zijn trekken kwam: ontwikkeling vanaf de nazomer (medio 
augustus) tot fructificatie in juni, dus vôôr de tijd waar-
in andere soorten (Urtica, Epilobium, Calystegia, Galium, 
Hevaaleum, Phvagmites) de lengte van Anthvisaus over-
treffen en tot dominantie komen. Combinaties van vroege en late 
vegetatieve activiteit met tapijtvorming leverde Pha-laris 
arundinaaea en Glyaeria maxima ook een soort "seizoens-
primariteit" op, die hun beperkte lengtegroei (als ongunstige 
prioriteitsconditie) compenseerde zonder dat daarbij vroege 
voltooiing van de levenscyclus nodig was. 
Historische factoren: relict, primariteit en accesibiliteit 
De invloed, die een eenmaal gevestigde populatie van een soort 
heeft op de ontwikkeling van de vegetatie, is in het algemeen 
conservatief: successie remmend of regressie voorkomend. De 
mate, waarin een populatie in stand blijft en bijdraagt aan de 
structuur van de vegetatie is variabel. Het meest bekend is het 
optreden van relicten, zonder veel implicaties voor de overige 
vegetatie. Van meer belang is echter het verschijnsel, dat een 
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relictpopulatie een dominerende plaats in de vegetatie blijft 
innemen. Dit berust dan daarop, dat een plant, die eenmaal 
gevestigd is, veelal een gunstiger positie heeft ten aanzien 
van tal van factoren, dan een plant (eventueel van een andere 
soort), die poogt zich te vestigen op dezelfde locatie, ook al 
zijn de primaire milieucondities daar gunstiger voor de laatste 
dan voor de eerste. Voor dit verschijnsel verdient de benaming 
"primariteit" de voorkeur boven "relict". 
Deze primariteit, het reeds aanwezig zijn uit een vorig succes-
siestadium, sluit nauw aan bij prioriteit. 
Tegengesteld aan het relictverschijnsel, maar wel behorend tot 
de historische factoren, is de aanwezigheid van een soort in de 
directe omgeving van een gunstig geworden standplaats. Door 
J. Heimans werd in 1933 in dit verband het begrip accessibili-
teit (toegankelijkheid, bereikbaarheid) ingevoerd (N.K.A. 50, 
p. 74). Een adequate verspreidingswij ze, zoals bij voorbeeld 
vicinisme, is daarbij een impliciete voorwaarde. 
Het in stand blijven van Sairpus mavitimus en 
S. laaustris in de vegetatie van opgroeiende gorzen kan 
worden beschouwd als een relictverschijnsel: kwalitatief van 
meer belang dan kwantitatief. Het primariteitseffect trad onder 
meer ook op bij het in stand blijven van de dominantie door 
klonen riet in kommen van verwaarloosde cultuurgorzen, hoewel 
de waterhuishouding daar gunstiger werd voor ook Typha lati-
fotia,-T. angustifolia resp. Spavganium eveatum en 
Glyoevia maxima. Het meest evidente voorbeeld van het 
belang van primariteit vormde het voortbestaan van griendvege-
taties (zowel de wilgenétage als de overige vegetatie), die bij 
verwaarlozing op grond van de dominerende factoren in het ex-
terne abiotische milieu vervangen zouden kunnen worden door 
gorsvegetaties. 
Gunstige accessibiliteit was te constateren bij aggregatie van 
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vegetaties vanuit polvormige vestigingskernen (zie fotoserie 
van ZONNEVELD 1960, fig. 131). In de verhouding tussen de uit-
breidingssnelheden van de soorten was daarbij reeds een deel 
van de voortgang van de ontwikkelingen in de vegetaties be-
paald. In het algemeen was bij alle vegetatief uitbreidende 
soorten sprake van potentiële primariteit. Of die ook tot blij-
vende terreinwinst voor betreffende planten leidde, was van 
andere factoren afhankelijk. 
Verticale stvuaturen 
Alle voorgaande voorbeelden betreffende structuurverschijnselen 
hebben betrekking op horizontale of temporale differentiatie in 
de vegetatie. Het verticale aspect is daarbij slechts als nega-
tief verschijnsel naar voren gekomen in de vorm van prioriteit 
van een soort als belemmerende factor voor andere soorten. 
Vöör de afsluiting werd verticale differentiatie in gorzen 
dan ook voornamelijk aangetroffen in combinatie met horizontale 
differentiatie of periodiciteit. Deze combinaties berustten op 
de morfologische verschillen tussen de dominante soorten (of 
klonen van eenzelfde soort) en tussen de zomerdominant en de 
voorjaarssoorten. Wezenlijke differentiatie in de structuur ten 
aanzien van de derde dimensie kwam in gorzen slechts voor op 
hoge oeverwallen, waar dominantie minder optrad dan in kommen. 
Hier trof men in beperkte mate lianengroei aan van Calystegia 
sepium en Galium apavine. {Solanum duloamara vormde 
in gorzen een kruipend struweel.) 
In grienden trof men onder antropogene condities de verticale 
diversiteit aan, die als vegetatiestructuur in de meest enge 
zin is te beschouwen: étages, lianengroei en epifytisme. 
Etages traden in griendvegetaties op waar het cumulatief effect 
van overspoelingsfactoren en prioriteit van de wilgen ten aan-
zien van licht de ontwikkeling van een kruid- en/of wierlaag 
nog toeliet. 
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Onder struwelen van Salix dasyalados (voornamelijk op 
lage bodems, +0.90 N.A.P.) kwam echter nauwelijks andere vege-
tatie voor ten gevolge van de dichtheid van de struiklaag. 
Slechts de wierlaag (voornamelijk Vauaheria species en 
Callitviahe stagnalis) was daar soms goed ontwikkeld. 
DE BOOIS & SAEIJS (1968) constateerden dat het bedekkingsper-
centage van de wierlaag in laag en middelhoog gelegen grienden 
gecorreleerd was met de gesommeerde waarden van de bedekkings-
percentages van de boom- of struiklaag en de kruidlaag. Was die 
som minder dan 50%, dan bedroeg het bedekkingspercentage van de 
wierlaag doorgaans meer dan 50%; was de som meer dan 100%, dan 
bedekte de wierlaag slechts minder dan 10% van de bodemopper-
vlakte. 
In de middelhoog en laaggelegen grienden werd de bedekking van 
de kruidlaag negatief beïnvloed door hoge sluitingspercentages 
van de boomlaag, maar tevens door toename van de invloed van 
overspoel ing. De soortensamenstelling van de kruidlaag werd 
door het sluitingspercentage van de boomlaag echter nauwelijks 
beïnvloed. Fig. 27 toont een cumulatief effect van overspoe-
lingsfactoren en sluitingspercentage op de presentie en samen-
hangend daarmee de abundantie van Galium apavine, een 
relatief eurytope soort. Alleen extreme verschillen in de con-
dities van boom- of struiklaag gaven aanleiding tot kwalitatie-
ve verschillen, namelijk het al dan niet optreden van de grote 
monocotyle telmatofyten, als alternatief voor dominantie door 
Salix spp.. In geen van de rapporten over de getijden-
griendvegetaties wordt geconstateerd, dat er in het optreden 
van étages verschil bestond tussen verwilderde grienden en 
grienden in exploitatie. Wel waren de abundantieverhoudingen 
tussen de verschillende étages afhankelijk van de exploitatie 
als gevolg van de complexe invloed van periodiciteit, priori-
teit en (vierjaarlijkse) hakcyclus. De abundantie van kruiden 
in cultuurgrienden ondergaat sterke fluctuaties: in het eerste 
jaar na het hakken was er aanvankelijk onbelemmerde lichttoe-
voer, in het vierde jaar echter drong er minder licht tot de 
kruidlaag door dan in verwilderde grienden. Ten gevolge hiervan 
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was vooral in de cultuurgrienden het voorjaarsaspect van de 
kruidlaag sterk ontwikkeld. 
Lianengroei was in griendvegetaties algemeen. Solanum dulcama-
ra, Galium apavine en Calystegia sepium ontweken op deze wijze 
de prioriteitsinvloed van de kruidlaag ten aanzien van licht 
geheel en die van de struiklaag gedeeltelijk. Als zeer algemeen 
verschijnsel trad in grienden epifytisme op van bijna alle in 
grienden terrestrisch voorkomende soorten. De vestigingsplaats 
van deze epifyten was de geknotte top van de stammen van de 
wilgen. De soortensamenstelling van deze epifytenvegetaties was 
grotendeels overeenkomstig de soortensamenstelling van vegeta-
ties op bodemhoogten, die met de knothoogten overeenkwamen. 
Cryptogramen zijn in onderhavig onderzoek buiten beschouwing 
gelaten. De aanwezigheid van mossen was onder invloed van de 
getijden bijna geheel beperkt tot epifytische condities. Zie 
hiervoor VON ZANTEN & DURING, 1969. 
Conclusies 
De structuren in de vegetaties van het zoetwatergetijdengebied 
waren weinig complex en weinig gevarieerd. Overheersend was het 
optreden van synusiae: étages en seizoenaspecten. Vegetatieve 
uitbreiding en/of primariteit waren bepalend voor het optreden 
van dominantie. De differentiatie in de structuur van vegeta-
ties was in het algemeen inherent aan het vegetatiepatroon als 
gevolg van de morfologische en autoecologische karakteristiek 
van verschillende dominanten. 
Waar primariteit het milieupatroon kon verdoezelen, was het 
optreden van een voorjaarsaspect nog wel gedifferentieerd con-
form het milieupatroon. 
Drie typen vegetatiestructuren waren te onderscheiden: 
- vegetaties van lage platen en kommen van gorzen: 
een hoge étage van een of twee dominerende (meso-)skeromorfe 
geofytische telmatofyten (2-4 meter); een voorjaarsaspect 
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van hygromorfe hemicryptofyten; een efemere lage étage van 
therofyten. 
- vegetaties van gorsoeverwallen: 
een étage van codorainerende hygromorfe tot mesoskleromorfe 
hemicryptofyten (li-2 meter); een voorjaarsaspect (zie bo-
ven); enige lianengroei. 
- griendvegetaties: 
een étage van dominerende anttropogene fanerofyten (2-12 
meter); een voorjaarsaspect (zie boven); een étage van hygro-
morfe hemicryptofyten (1-2 meter) en/of een lage étage van 
therofyten; lianengroei; epifytisme. 
6.B.3. Structuurverschijnselen na de afsluiting 
6.B.3.a. Inleiding 
Door de afsluiting van het Haringvliet verminderde in het alge-
meen het selecterend effect van de overspoelingsfactoren ten 
aanzien van de vegetatie. Dit kwam tot uiting in de toename van 
de soortenrijkdom per oppervlakte (proefvlak). De structuurver-
schijnselen verkregen daardoor meer belang voor de vegetatiesa-
menstelling. Het gehele complex van structuurkenmerken, zoals 
die voor de afsluiting optraden, bleef de eerste tijd na de 
afsluiting van invloed op de nieuwe ontwikkelingen in de vege-
tatie. Conserverende verschijnselen handhaafden in uiteenlopen-
de mate de oude vegetatiestructuren. Door de vegetatieve uit-
breidingswij zen van een aantal soorten werd de ontwikkeling van 
nieuwe vegetaties echter nog sterker beïnvloed door de oude. 
6.B.3.b. Komvegetaties 
In komvegetaties op gorzen vond de meest ingrijpende verande-
ring van de vegetatie plaats, zowel qua soortensamenstelling 
als qua structuur. Door de gewijzigde milieucondities verloren 
de telmatofyten hun dominerend aandeel in de vegetatie na korte 
of langere tijd. Bij de snelst verdwenen dominanten was geen 
113 
sprake van direkte bezetting van de vrijgekomen ruimte door een 
qua structuur overeenkomstige begroeiing. Onafhankelijk van het 
verdwijnen van de dominant traden andere soorten op de voor-
grond, kennelijk reagerend op gunstige primaire abiotische 
condities (rijpingsgraad van de bodem) en namen ook weer af. 
Daarbij ontbrak een structurele samenhang in de vegetatie en de 
vegetatie-ontwikkeling. Zo trad bijvoorbeeld lianengroei 
(Calystegia sepium, Galium aparine) zelfs weelderig op bij 
afwezigheid van steunplanten, waarbij de lianen een tapijt 
vormden. Pas met de vestiging en aggregatie van de hoge meer-
jarige zich vegetatief uitbreidende kruiden Uvtiea dioiaa en 
Epilobium hivsutum traden weer structuurverschijnselen op in 
in komvegetaties: prioriteit, étagevorming en eliminatie van 
andere begroeiïngstypen door het cumulatief nadelig effect van 
het wisselvallige milieu en de dominantie. Slechts lianengroei 
was in deze vegetaties nog een alternatieve bestaansvorm. 
De eerste jaren van de ontwikkeling van de komvegetaties werden 
gekenmerkt door afbraak van de oude vegetatiestructuur en wis-
selvalligheid in de structuurkenmerken van de nieuwe vegetatie-
componenten. Ten gevolge van de variatie in de mate van verwil-
dering van de oorspronkelijke gorsvegetaties verliep het verval 
van de heersende dominanten met uiteenlopende snelheden. Waar 
Phragmites nog dominant was, bleef deze soort het vegeta-
tiebeeld in de hoge étage nog twee tot vier jaar beheersen. 
Typha angustifolia en T.latifolia, de dominanten in 
de volgende fase van de verwildering, verdwenen daarentegen 
reeds in het eerste jaar bijna geheel, waardoor de nieuw ont-
wikkelde vegetatie daar het aspect bepaalde. Spavganium 
eveatum kon zich in uiteenlopende mate handhaven, maar niet 
meer als dominante soort. 
Glyaevia maxima bleef gedurende drie jaar onverminderd 
domineren, maar verdween in het vierde jaar op een aantal 
plaatsen abrupt. 
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Door het in stand blijven van de vegetatieresten van het voor-
gaande jaar (door het ontbreken van overspoel ing en ijsgang) 
nam de mogelijkheid tot ontwikkeling van een voorjaarsaspect in 
de vegetatie sterk af. Tegelijkertijd veranderde de overwinte-
ringsvorm van Caltha palustris (de enige voorjaarssoort 
in kommen) van ondergronds naar bovengronds hemicryptofytisch. 
Hierdoor vielen de planten ten prooi aan vraat. Ook het ver-
spreidingsmechanisme van Caltha (de "spinnen") functio-
neerde in de nieuwe omstandigheden niet, waardoor de semi-per-
manent drooggevallen populatie zich niet verjongde. De na de 
afsluiting chamaefytische overwinteringsvorm van Urtica 
belemmerde, waar deze domineerde, het bestaan van een voor-
jaarsaspect in de vegetatie. De levensvormen telmatofyt en 
geofyt waren na de afsluiting niet essentieel meer in kommen 
van gorzen. Dat gold ook voor skleromorfie. De ontwikkeling van 
nieuwe vegetatie in kommen was in eerste instantie afhankelijk 
van generatieve vestiging, waarbij therofyten {Polygonum 
spp., Atriplex hastata, Galeopsis tetrah.it, Galium aparine) 
niet minder kansen kregen dan overblijvende soorten. Na aggre-
gatie van de nieuwe meerjarige soorten is het aandeel van de 
therofyten in de vegetatie weer sterk afgenomen. Hierbij speel-
den de veranderingen in het abiotisch milieu een rol: de voor 
vestiging van bepaalde soorten gunstige condities, met name 
grote bodemvochtigheid, deden zich op één plaats slechts gedu-
rende een beperkte tijd voor. 
De meest algemene vegetatiestructuur in de kommen was in 1974: 
slechts één étage, van hoge kruiden, hemicryptofytisch met 
neiging tot chamaefytisch, overwegend askleromorf (alleen 
Epilobium hirsutum mesoskleromorf); lianengroei; schaarse 
fanerofyten (Sambuous nigra en Solanum dulcamara). 
Incidenteel, maar naar verwachting in toenemende mate, komt een 
alternatieve vegetatiestructuur voor, waarin grassen domineren 
in een lage étage, terwijl de hoge kruidenëtage open of poll ig 
is. Deze structuur kan zich ontwikkelen waar de hoge kruid laag 
verminderde vitaliteit bezit (bijv. in verband met de fluctua-
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ties in de grondwaterstanden) en kan door activiteit van de 
fauna (inclusief mensen) gestimuleerd worden. 
6.B.3.C. Oeverwalvegetaties 
De structuur van hogere oeverwalvegetaties is in enkele opzich-
ten gewijzigd door de gevolgen van de afsluiting van het 
Haringvliet. De soortensamenstelling en de abundantieverhou-
dingen in deze vegetaties komen deels overeen met de vroegere; 
de levensvormen in het soortenbestand zijn nauwelijks veran-
derd. De periodiciteit is echter sterk afgenomen door het ver-
dwijnen van de voorjaarssoorten Caltha, Ranunculus fioaria 
en Cardamine amara wegens de nieuwe abiotische condi-
ties, de prioriteit van oude vegetatieresten en de chamaefy-
tische groeiwijze van Anthrisaus en Urtica in het 
vroege voorjaar. Een wijziging ten opzichte van de vroegere 
structuur is ook de sterke doorëënmengeling van soorten; de 
concurrentie is minder absoluut geworden. Wel treedt periodici-
teit op van een voorzomeraspect met voornamelijk Anthrisaus 
en Valeriana, een midzomeraspect van voornamelijk 
Heraaleum en Calystegia en een nazomeraspect met 
voornamelijk Poa trivialis en jonge Anthrisaus. 
Het areaal van de vegetaties met de (lokaal) typische structuur 
van hogere oeverwalvegetaties is uitgebreid tot de oorspronke-
lijk tot Kh en Ak behorende plaatsen, waarin vroeger dominantie 
van telmatofyten optrad. Wel treft men juist in deze vegetaties 
nog de sterkste neiging tot dominantie van een van de soorten. 
Het periodiciteitsscala, dat in de hoger gelegen vegetaties 
optreedt, komt hier ook niet voor. 
6.B.3.d. Oevervegetaties en submerse begroeiingen 
De nieuwe vegetaties op oevers en in het water nabij oevers 
zijn qua structuur sterk overeenkomstig met de vegetaties, die 
voor de afsluiting in kommen van gorzen en op lage platen wer-
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den aangetroffen. Langs de oevers domineren (meso-)skleromorfe 
telmatofyten; op de oever geofytisch, in het water helofytisch 
overwinterend: het verschil daartussen is hier slechts theore-
tisch. De ontwikkeling van deze vegetaties is sterk beïnvloed 
door de voorsprong (accessibiliteit) van vegetatief uitbreiden-
de elementen van de vroegere vegetatie (zie fig. 20: migratie 
van Gtyoevia maxima en Saivpus mavitimus door vici-
nisme). Veel meerjarige soorten vestigden zich in deze zone 
echter door kieming. Na de vestiging leidde verdere vegetatieve 
uitbreiding en het effect van primariteit tot consolidatie van 
het voorkomen. Door aggregatie ontwikkelden een aantal soorten 
zich tot dominant. 
Vegetatieve uitbreiding naar de submerse zone trad op bij de-
zelfde soorten, waarvoor elders vicinisme van belang was: 
Phragmites, Typha angustifolia en T.latifolia, Saivpus 
mavitimus, Glyaevia maxima. De klonen gingen daarbij over 
van geofyt naar helofyt. Van de helofyten vestigde alleen 
Saivpus laaustvis zich (vegetatief) reeds van den beginne 
af in het water. In 1971 en 1972 werden wel enkele vestigingen 
van Saivpus tviquetev in het water aangetroffen, maar 
deze waren kennelijk niet voldoende levensvatbaar: daarna werd 
deze soort slechts in de nieuwe getijdenzone aangetroffen. Echt 
submerse vegetaties waren beperkt van omvang (Potamogeton 
peatinatus, P.avispus, Polygonum amphibium) of efemeer 
(Entevomorpha intestinalis). 
De structuur van vegetaties langs en op oevers is zeer gevari-
eerd onder invloed van uiteenlopende factoren. 
Op sterk aan golfslag geëxponeerde oevers domineren de sklero-
morfe telmatotyfen Saivpus mavitimus (ten gevolge van 
vicinisme) of Lythvum saliaavia (generatieve vestiging, 
hemicryptofyt), schaars begeleid door een floristisch rijk 
geschakeerde therofytenvegetatie. 
Op matig geëxponeerde oevers en daarvan afdalen domineren de 
(meso-)skleromorfe telmatofyten Phvagmites, Typha latifolia, 
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T.anguetifolia, of Sairpus maritimue. Primariteit, 
accessibiliteit met snelle vegetatieve uitbreiding en aggrega-
tie leiden daarbij tot overschrijding van grenzen tussen nieuwe 
georaorfologische micro-elementen in het abiotische milieupa-
troon. Op de oever kan zich een zwak voorjaarsaspect van 
Caltha ontwikkelen; in de zomer wordt een submerse étage 
gevormd van wier (Enteromorpha). 
Op vlakke bodems in de nieuwe getijdenzone treedt een vegeta-
tiestructuur op met een open, deels poll ige hoge étage (1-2 
meter), een goed ontwikkelde lage étage en een wierlaag. In 
deze vegetatie (het Sairpetum triquetri et maritimi biden-
tetoeum) overwegen in de hoge étage (meso-)skleromorfe soor-
ten {Sairpus triqueter, S.laaustris). In de lage étage 
treden vooral soorten op met potentie tot amphibische levens-
wijze en therofyten. De wierlaag bevat met name Callitriohe 
stagnalis en Vauaheria spp. en is qua bedekking afhan-
kelijk van de mate van prioriteit van voornamelijk de lage 
kruidlaag. De structuur van deze vegetatie wordt in stand 
gehouden door begrazing door waterwild. In het vroege voorjaar 
wordt uitbreiding van de vroeg uitlopende biezen tegengegaan, 
evenals opslag van andere vroeg ontwikkelende soorten. Wanneer 
later de omringende vegetatie meer dan genoeg voedsel oplevert, 
blijft de relatief open plaats aantrekkelijker dan de omgeving 
en blijft dus onder begrazingsdruk staan. 
Op zwak geëxponeerde oevers en daarvan afdalend treft men een 
grote verscheidenheid van dominanten aan: Phragmites, Typha 
latifolia, T. angustifolia, Glyaeva maxima, Phalaris arundina-
aea, Poa trivialis, Carex riparia, Epilobium hirsutum, Solanum 
dulcamara, Staahys palustris, Lyaopus europaeus, Salix vimina-
lie. 
De accessibiliteit voor de dominant in de nabij gelegen oor-
spronkelijke oevervegetatie is op matig steile oevers bepalend 
voor dominantie. Op vlakkere oevers is kieming van meer belang, 
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waarbij echter ook de aanwezigheid van de soort in de directe 
omgeving een verhoogde kans op vestiging inhield: ook ten aan-
zien van generatieve vestiging is accessibiliteit een belang-
rijke factor. 
- Bij het onderzoek van FEEKES (1936) en FEEKES & BAKKER (1954) 
naar de vegetatie-ontwikkeling in de Wieringermeerpolder 
resp. Noordoostpolder na het droogvallen, is dit aspect op 
een geheel andere schaal aan de orde geweest. De verschillen 
tussen de presenties van hydratochore, anemochore (gediffe-
rentieerd naar vluchtbereik) en zoöchore soorten hadden be-
trekking op afstanden van vele kilometers en aantallen plan-
ten van enkele honderdtallen per hectare. 
Over het algemeen genomen bleek op de voor nieuwe begroeiing 
beschikbaar gekomen vlakkere oevers in het zoetwatergetij denge-
bied de ontwikkeling van de vegetatie vooral afhankelijk te 
zijn van de snelheid van ontwikkeling van de kiemplanten en het 
bereik van dominantie, meer dan van differentiatie in de gene-
ratieve verspreidingswij ze of het verspre idingsbereik van za-
den. Aanvankelijk ontbraken wel een aantal soorten, waarvoor de 
vestigingscondities gunstig geacht konden worden, maar waarvan 
diasporen onvoldoende of te laat aanwezig waren. Onder meer 
waren dat Seneaio congestue, Carex div. species en Alnus 
glutinosa. De ontwikkeling van de vegetatie werd daardoor in 
hoofdzaak bepaald door de in overvloed aanwezige diasporen van 
(dominante) soorten die in het zoetwatergetijdengebied in zijn 
vroegere staat aanwezig waren. De soorten, waarvoor de vesti-
gingscondities het eerst gunstig werden hebben meer gelegenheid 
tot dominantie gekregen dan andere soorten. Door de voortgaande 
ontwikkeling van de microgeomorfologie en bodemrijping kan ten 
aanzien van de actuele situatie niet meer geconcludeerd worden, 
dat voor een aanwezige soort de vestigingscondities nog steeds 
gunstig zijn. De dominantie in de vegetatie, die door genera-
tieve ontwikkeling is ontstaan, houdt verband met historische 
standplaatsfactoren. 
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6.B.3.e. Griendvegetaties 
In griendvegetaties stond de ontwikkeling van de nieuwe struc-
tuur sterk onder invloed van de primariteit van de antropogene 
sociatie van Salix spp. (met lokaal enige Alnus glu-
tinosa) van 2-12 meter hoogte. De differentiatie in de hoog-
te van deze étage berustte aanvankelijk op de fase in de hakcy-
clus of in geval van verwildering op de verwilderingsduur, de 
bodemhoogte c.q. drainagetoestand en de soortensamenstelling. 
Na de afsluiting bleef nog maar een klein deel van het areaal 
grienden in cultuur. In de overige grienden, recent of reeds 
lang (sinds 1948) verwilderd, trad toename op van de vitaliteit 
van de boomsoorten. Na verloop van tijd zal de differentiatie 
in de maximale hoogte van grienden liggen tussen ca. 12-20 
meter. Alleen gesloten Salix dasyolados-grienâen zullen 
tot maximaal 8 meter hoogte reiken. Sinds de afsluiting treedt 
in het sluitingspercentage van deze etage convergentie op naar 
waarden van 20-40%. Teruggang van het sluitingspercentage werd 
vooral geconstateerd van 1973 naar 1974, wellicht ten gevolge 
van de zware herfststormen in 1973. Toename van het sluitings-
percentage trad vooral op bij wilgen op voormalig slecht ge-
draineerde plaatsen. 
In het eerste jaar na de afsluiting trad in de laag- resp. 
middelhooggelegen grienden evenals in gorzen een sterke ontwik-
keling op van de lage kruidlaag {Polygonum hydropiper 
resp. Myosotis saorpioides), ten nadele van de wierlaag 
(Vauoheria species en Callitriahe stagnalis), 
Generatieve vestiging en daarop volgende aggregatie van Ur-
tica resulteerden in de volgende jaren in een gesloten hoge 
kruidlaag (2 meter), de lage kruidlaag eliminerend (althans een 
volgend successiestadium van de lage kruidlaag voorkomend). 
Urtica bleek in het beschutte milieu van grienden onder 
invloed van gematigde lichtcondities in staat zich snel te 
ontwikkelen tot hoge, grootbladige planten. Andere soorten die 
deze potentie in geringere mate bezitten, konden zich door de 
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secundaire prioriteit van Urtica nauwelijks handhaven of 
vestigen. Alleen in de weinige zeer laag gelegen grienden 
(+0.70 N.A.P.) ondervond Urtica nog zodanige hinder van 
overspoeling, dat dominantie daar niet optrad. 
In hooggelegen grienden ontwikkelde Anthriscus onder 
relatief gunstige lichtrijkdom (boomlaag max. ca. 30%) een 
voorzomeraspect in de hoge kruidlaag (lè-2 meter). Bij gemid-
deld hogere bedekking van de boomlaag domineerde ook daar 
Urtica, maar minder sterk dan in lager gelegen grienden. 
Zowel Anthriscus als Urtica overwinterden chamaefytisch, 
een voorjaarsaspect in de vegetatie belemmerend. Na het voor-
zomeraspect van Anthriscus (juni) resteerde een heteroge-
ne kruidlaag met geringe bedekking. In toenemende mate ontwik-
kelde zich onder deze kruidlaag een mosëtage (voornamelijk 
Brachythetium rutabulum en Eurynchium species) op grof 
strooisel. 
In de greppels van grienden ontwikkelden zich op achtereenvol-
gens afnemende bodemhoogte: een hoge kruidlaag (Urtica), 
een floristisch diverse kruidlaag (onder invloed van begrazing 
door waterwild), een lage kruidlaag van voornamelijk Myoso-
tis scorpioides resp. Polygonum hydropiper, of een 
wierlaag (Callitriahe stagnalis resp. Vauaheria spp.). 
Diepere, permanent watervoerende griendsloten bleven onbe-
groeid op beschaduwde plaatsen; op open, lichtrijke delen ont-
wikkelde zich lokaal Elodea canadensis of langs diepere 
of sterker stromende sloten, de oevervegetaties die hiervóór 
zijn aangegeven. 
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6.B.4. Overige structuurbeïnvloedende processen 
6.B.4.a. Fauna 
Reeds meermalen is in het voorgaande de begrazingsactiviteit 
van waterwild genoemd. Naast het vreten aan scheuten van plan-
ten heeft vooral het "grondelen" van grote watervogels (zwanen, 
ganzen) op zoek naar wortels een sterk effect op de vegetatie. 
Deze activiteit grijpt aan in de contactzone van water of kaal 
slik en de vegetatie. Voor de afsluiting werd uitbreiding van 
de biezen Saivpus laaustris en S. mavitimue hier-
door belemmerd, aangezien deze soorten gedurende meer dan de 
helft van de getij-cyclus de dichtst bij het water groeiende 
vegetatie vormden. Door de afsluiting werd de contactzone van 
vegetatie en water beperkt tot een tamelijk constante grens-
lijn, waarop de druk van vraat door het waterwild ook meer 
geconcentreerd werd. Andere soorten, die meer dan vroeger de 
oevervegetatie vormen (Typha, Glyeevia, Phalavis, Phvagmi-
tes) kregen daardoor ook in toenemende mate met vraat te 
maken. Behoudens het optreden van calamiteiten in de waterwild-
stand kan de vraat aan oeverplanten op korte termijn vegetatie-
ve uitbreiding tegengaan en leiden tot stabilisatie van de 
grenslijn tussen vegetatie en open water. Op een aantal plaat-
sen was dit reeds het geval in 1974, met name in de rijdende 
polders De Dood, Ruwen Hennip en de Vijf Ambachten, die de 
rustigste pleisterplaatsen vormen. 
In besloten terrein (geulen, duikerputten) is in de oeverzones 
in toenemende mate activiteit van muskusratten te verwachten. 
Met name zou Glyeevia maxima (geprefereerde voedselplant) 
daardoor teruggedrongen kunnen worden, maar ook andere smake-
lijke soorten kunnen er eventueel schade door oplopen. 
Op de voormalige gorzen en in de grienden is sinds de afslui-
ting vreterij van fauna in belangrijke mate opgetreden. Konij-
nen zijn nieuw gekomen, waarschijnlijk doordat zij zijn uitge-
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zet in landbouwpolders voor de jacht en over ijs verspreid naar 
geïsoleerde plaatsen. Fazanten, ratten en noordse woelmuizen 
zijn in aantal sterk toegenomen. Vooral tijdens voedselschaar-
ste 's winters en in het vroege voorjaar laten zij duidelijk 
sporen achter op alles, dat voor consumptie in aanmerking komt: 
twijgen van Salix, knoppen van Caltha, Angelica ar-
ahangeliaa en Anthrisaue, spruiten en wortels van 
Urtica. De implicaties die deze vreterij he^ft voor de 
vegetatie, zijn in een aantal gevallen verregaand: Caltha 
wordt locaal uitgeroeid; Angelica en Anthrisaus 
worden vertraagd in hun ontwikkeling in het voorjaar; Ur-
tica ondervindt de minste hinder en heeft dus relatief pro-
fijt ten opzichte van Anthrisaus; verjonging van Sa-
lix en opslag van enige andere fanerofyt wordt lokaal geheel 
onmogelijk gemaakt. Hoewel wat het laatste betreft enig soelaas 
mogelijk lijkt door catastrofes in de konijnenpopulatie zoals 
langdurig hoog water 's winters en myxomatose, valt dit in 
praktijk tegen: tot vier jaar oude takken werden in de winter 
1973-1974 tot maximaal bereikbare hoogte ontdaan van bast. 
Begrazing van kleine oppervlakten gors door ganzen kan theore-
tisch tot versterking van de grasmat bijdragen (i.e. Poa 
trivialis). Op de gorzen, waar de meeste spontane grasont-
wikkeling werd aangetroffen (Bevert, Mastgors-Midden) wordt 
echter nauwelijks gefourageerd door ganzen. Andere oorzaken 
moeten daar dus de grasbegroeiing hebben gestimuleerd, bijvoor-
beeld het maaien van riet. 
Invloeden, die minder omvangrijk maar talrijker fauna-elementen 
hebben op de vegetatie zijn in een aantal gevallen zeer sterk 
gebleken. 
- De teruggang van de abundantie van Phragmites op de 
gorzen is vanaf 1971 bijna geheel te wijten aan parasitisme 
door wortel- en stengelboorders. 
Andere parasieten op Phragmites (bladluis en, hoewel 
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geen fauna, hier ook te noemen: Uetilago) kwamen fre-
quent en in grote dichtheid voor, maar leidden niet tot dui-
delijke benadeling van de plant. 
- Spint op Galium aparine in 1972 is als oorzaak te noe-
men van de teruggang van deze soort in 1973. 
- Larven in de vruchten van Veronica anagallis-aquatiaa 
belemmerden voortplanting van deze soort van 1972 naar 1973. 
- Stengelboorders in Typha latifolia verzwakten in 1971 
de constructie van die planten, die de strenge nachtvorst 
eerder in dat jaar hadden overleefd. 
Deze parasitische populaties traden vooral op in soorten, die 
op de betreffende standplaats (met uitzondering van Galium 
aparine) na enige tijd verdwenen. Dit verschijnsel behoeft 
niet te worden geïnterpreteerd als zouden die soorten buiten 
hun fysiologisch optimum in sterkere mate kwetsbaar zijn voor 
parasitisme, laat staan plagen opwekken. Evengoed kan geconclu-
deerd worden, dat gunstige condities voor parasitisme een be-
perking opleggen aan het oecologisch amplitudo van de soorten. 
Alle Parasitismen werden ook voor de afsluiting van het Haring-
vliet reeds in beperkte mate aangetroffen in het gebied. 
Vraat van slakken trad voor en na de afsluiting veelvuldig op. 
Er zijn aanwijzingen, dat er preferentie bestond voor Cal-
tha en Rumex obtusifoliue. Sterk aromatische planten 
(Anthriscus, Angeliaa avchangelica) en behaarde planten 
(Symphytum officinalis, Epilobium hirsutum, Urtica) ble-
ven in het algemeen gevrijwaard van deze vraat. 
6.B.4.b. Menselijke activiteiten 
Van oudsher heeft de mens de vegetatiestructuur beïnvloed door 
inplanten van biezen, riet en wilgen. De dominantie van deze 
soorten bleef in stand door de regulerende maatregelen ten 
aanzien van de hydrologie met behulp van drainagesystemen, 
kaden en duikers en door rechtstreekse maatregelen tegen andere 
soorten door wieden. Het uiterst vitale voorjaarsaspect van 
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gorsvegetaties werd door maaien van riet en biezen sterk in de 
hand gewerkt. De primariteit en het drainagesysteem deden de 
menselijke invloed nog geruime tijd na beëindiging van de cul-
tuurmaatregelen voortduren; ten aanzien van de Salix-aonso-
aiatie ook na de afsluiting. De cultuurmaatregelen bleven na 
de afsluiting nog in een beperkt areaal gehandhaafd. De gevol-
gen waren het voortduren van de dominantie van Salix spe-
cies en, alleen op daartoe geschikte plaatsen (vnl. nieuwe 
standplaatsen) dominantie van Phvagmites (bodemhoogte 
+0.70 N.A.P.; op Mastgors-Midden: bodem tot +1.20 N.A.P., on-
diep zand, beweeglijk grondwater). Na de afsluiting werd de 
tendens tot roofbouw nog sterker dan de laatste jaren voor de 
afsluiting reeds het geval was. Met uitzondering van de grien-
den op de Driessenhennip die Staatsbosbeheer in cultuur hield, 
werd het hakken van griendhout niet meer gevolgd door instekken 
van nieuw hout en wieden van de kruidlaag in de zomer; onbruik-
baar hout (te krom, te dik) werd in de greppels gedumpt. Te 
verwachten is, dat op langere termijn deze exploitatiewij ze 
leidt tot verval van de wilgenétage en een open stand van wil-
gen in een ruigtevegetatie ten gevolge heeft. 
Een sterk op de structuur van griendvegetaties ingrijpende 
maatregel is het laten begrazen van de vegetatie door vee. De 
kruidlaag werd daardoor (met uitzondering van Vvtioa) 
vernietigd; bij begrazing door paarden werd ook de struik- of 
boomlaag sterk aangetast. Dezelfde maatregel heeft op tal van 
plaatsen in voormalige gorzen plaatsgevonden. In de meest pri-
mitieve vorm zonder begeleidende maatregelen, vaak echter ver-
sterkt door maaien van de oude gorsvegetatie en de nieuwe ruig-
te, eventueel aangevuld door inzaaien van grassen. 
Bij de ongereguleerde beweid ing van gorzen trad polvormige 
structuur van de vegetatie op: Uvtiaa en Civsium av-
vense werden niet geconsumeerd, maar wel in de ontwikkeling 
tot dominantie gestoord door vertrappen. Een lage kruidlaag 
ontwikkelde zich fragmentarisch, voornamelijk in de beschutting 
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van Urtica pollen. Bij extensieve beweiding met aanvul-
lend maaien van de vegetatie bleven, waar deze maatregelen 
spoedig na de afsluiting (een of twee jaar) werden aangevangen, 
enige vroeger dominerende soorten (Phragmitee, Glyaeria, 
Phalaris) met beduidend hogere abundanties in stand, dan het 
geval was in geheel onbeïnvloede vegetaties. 
Voor de afsluiting werden de het meest door de mens beïnvloede 
biotopen gevormd door de griendkaden. De vegetatie werd fre-
quent gemaaid en betreden; beschaduwing was afhankelijk van de 
hakcyclus. In deze condities trof men een lage kruidlaag aan 
met relatief veel gras. Achterwege blijven van maaien en betre-
den leidde tot dominantie van hoge ruigtesoorten en verval van 
de lage kruidlaag. 
Na de afsluiting is de structuur van deze kadevegetaties niet 
essentieel gewijzigd. Door de afname van het cultuurareaal zijn 
meer vegetaties verruigd en worden deze in sterke mate gedomi-
neerd door Urtica. Op een aantal plaatsen werd evenwel 
geconstateerd, dat de ruigtevegetatie spontaan weer afneemt en 
de lage kruidlaag met relatief veel gras weer aspectbepalend 
wordt. Deze ontwikkeling staat mogelijk in verband met de zware 
textuur van de kaden en de hoge ligging (ca. +1.50 N.A.P.). 
Na de afsluiting was in steeds toenemende mate ongebreidelde 
activiteit van recreanten te constateren. Voor de afsluiting 
was nauwelijks sprake van het voorkomen van recreanten op be-
groeide bodems: de bodems waren buiten de oeverwallen en lage 
platen nauwelijks begaanbaar door de geringe rijpingsgraad en 
stonden twee maal daags onder water. Ten gevolge van de afslui-
ting vervielen de lage zandplaten als recreatieterrein, de 
recreatieintensiteit nam sterk toe door de meer begrijpelijke 
hydrologie, de gors- en griendbodems kregen een vaste consis-
tentie. De invloeden, die van de recreatie uitgaan op de vege-
tatie, zijn: 
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- belemmering van de ontwikkeling van watervegetaties door 
schroefwerking, golfslag en aanleggen in vegetaties (Scirpus 
Zaaustvis); 
- beschadiging van oevervegetaties en afslag van oevers zelf 
door golfslag en aanleggen; 
- vertrappen en maaien van oever- en komvegetaties; 
- vergraven van de bodem. 
Door betreding van vegetaties ontwikkelde zich na verloop van 
tijd (meestal het jaar erna) een alternatieve vegetatie van 
voornamelijk grassen. In andere gevallen is het effect uitslui-
tend negatief: alleen de sterkst regenererende soorten hadden 
kans op herstel, i.e. langs oevers Phragm-ites en op droge 
bodems Urtica. Het Saivpetum tviquetvi et maviti-mi, 
dat op zandige bodems langs oevers voorkomt, dreigt door golf-
slag, aanleggen, betreding en vergraven door de recreatie zelfs 
definitief te worden geëlimineerd. 
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7. GRONDSLAGEN VAN DE DIFFERENTIATIE IN DE BEGROEIING 
7.1. Over generalisaties 
Het onderhavige onderzoek was gericht op patronen, processen, 
structuren, dynamiek, stabiliteit en diversiteit in vegetatie 
en milieu. Deze begrippen zijn in voorgaande hoofdstukken veel-
vuldig gebruikt. Steeds bleken deze begrippen variabelen te 
betreffen en niet eenduidig te zijn. De ecologische betekenis 
van deze variabelen hangt vooral af van de ruimtelijke schaal 
en de tijdschaal waarin zij worden bezien. Tussen dergelijke 
variabelen kunnen geen eenduidige algemene relaties worden 
aangewezen. In verband daarmee kunnen aan de hand van dit 
onderzoek geen generalisaties worden gegeven van de onderlinge 
relaties tussen deze begrippen, die verder strekken dan in de 
voorgaande hoofdstukken is aangegeven. Dit houdt in, dat vanuit 
onderhavig onderzoek geen bijdrage wordt gegeven aan de onder-
steuning van de "Relatie-theorie" (VAN LEEUWEN, 1966), waarin 
voor genoemde begrippen paralellen in ruimte en tijd worden 
aangegeven, alsmede haakse verbanden tussen stabiliteit en 
diversiteit. 
Uit onderhavig onderzoek blijkt, dat patronen, processen, 
structuren, dynamiek, stabiliteit en diversiteit in steeds 
wisselende verhoudingen tot elkaar staan en dat deze verhou-
dingen van zeer specifieke omstandigheden afhangen. In het 
navolgende wordt wel geschetst, hoe een aansluiting kan worden 
gevonden van de bevindingen van onderhavig onderzoek naar de 
verschijnselen in andere vegetaties, in andere milieus, de 
samenhang daartussen en eventuele veranderingen daarin. Daartoe 
wordt ingegaan op de algemene grondslagen van de oecologie van 
vegetaties, zoals die uit onderhavig onderzoek naar voren ko-
men. 
7.2. Tolerantie 
Het wel of niet voorkomen van een plant is het gevolg van gun-
stige factoren die het bestaan mogelijk maken respectievelijk 
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ongunstige factoren die het bestaan belemmeren. 
Voor ongunstige factoren kan elke soort door zijn specifieke 
constitutie en fysiologie een eigen mate van gevoeligheid heb-
ben. 
De gevoeligheid van een soort kan bij uiteenlopende verschijn-
selen tot uiting komen: in kieming, groei, bloei, vruchtzetting 
en afsterven. Voor de eenvoud wordt hier in het algemeen ge-
sproken over de "respons" van een soort ten aanzien van de 
milieuaspecten. Met betrekking tot de respons van een soort 
voor de waarde van een aspect kunnen onderscheiden worden: 
- De soort is wel of niet tolerant voor het aspect boven een 
drempelwaarde, met een absoluut gevolg voor de respons ("wel 
of niet" kiemen, groeien e t c ) . 
- De soort is gradueel gevoelig, al dan niet boven een drempel-
waarde, met een proportioneel gevolg voor de respons ("meer 
of minder", "vroeger of later"). 
Ten aanzien van drempelwaarden en proportionele respons kan 
worden gedacht aan afhankelijkheid van de intensiteit, de fre-
quentie, of de duur van de invloed. Doorgaans speelt ook het 
tijdstip waarop een potentieel ongunstig aspect zich voordoet 
in relatie tot de ontwikkelingsstadia van de plant een rol voor 
de invloed daarvan op de respons. Vooral is het stadium in de 
jaarlijkse levenscyclus van belang. Triviale voorbeelden daar-
van zijn de verschillen in de invloed van overspoeling en vorst 
in de loop van het jaar. Ten aanzien van onderhavig onderzoek 
wordt het niet-tolerant zijn voor invloeden van overspoel ing 
en/of hoge grondwaterstanden geïllustreerd door de afwezigheid 
van tal van soorten in het onderzochte gebied. Anderzijds wijst 
het ontbreken van bij voorbeeld wilgesoorten in brakke en zoute 
milieus op beperkte tolerantie van deze soorten voor zoutgehal-
ten. De drempelwaarde ligt daarvoor bij ca. 300 mg Cl'per 
liter. Voor bij voorbeeld zeebies en riet ligt de drempelwaarde 
ten aanzien van zoutgehalten hoger, getuige hun voorkomen op 
onder meer de schorren van het Land van Saeftinghe. Bij riet 
blijkt het bestaan van een graduele gevoeligheid voor verschil-
len in hydrologische factoren, zowel in het zoetwatergetijden-
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milieu als in de nieuwe omstandigheden in de Biesbosch, duide-
lijk uit verschillen in abundantie, vitaliteit en bloeitijd. 
Daarnaast is ook het stadium in de meerjarige ontwikkeling van 
de individuele plant van belang. BECKING (1968) wees op het 
verschijnsel, dat bij het vorderen van de leeftijd van planten 
de tolerantie voor potentieel ongunstige invloeden afneemt. De 
volgende paragrafen bieden mede een achtergrond voor dit ver-
schijnsel. 
7.3. Adaptatie 
Planten hebben binnen hun genetische beperkingen mogelijkheden 
om zich fenotypisch aan te passen aan de milieu-omstandigheden 
waarmee ze worden geconfronteerd. Doorgaans zullen aanpassingen 
functioneel zijn voor het voortbestaan van de plant of van de 
soort. Ter illustratie kan worden gewezen op de ontwikkeling 
van skleromorfie op geëxponeerde standplaatsen; de ontwikkeling 
van hetzij oppervlakkige, dan wel diepe beworteling, afhanke-
lijk van de grondwaterstand; de sterke lengtegroei en grote 
bladoppervlakten in beschaduwde milieus. Functionele adaptaties 
leiden tot een respons van de plant die hoger is dan bij het 
ontbreken van de adaptatie. Dat geldt echter alleen voor de 
betreffende milieucondities; in andere omstandigheden zou de 
adaptatie op zijn minst verspilde moeite zijn, maar veelal ook 
echt ongunstig voor de respons. Dit houdt in, dat de tolerantie 
van een soort ten aanzien van een factor niet eenduidig is: de 
respons hangt af van de individuele plant met zijn adaptaties. 
7.4. Tolerantie, adaptatie en veranderlijkheid in het milieu 
In het milieu treden voortdurend veranderingen op. Licht en 
donker, warm en koud, nat en droog zijn regelmatige veranderin-
gen die binnen zekere grenzen op planten geen nadelige invloed 
hebben. Dergelijke veranderingen zijn (binnen zekere grenzen!) 
voor een aantal functies zelfs vereist, in een dagritme of in 
een jaarcyclus, zoals het geval is bij het initiëren van kie-
ming en van bloei. Ten aanzien van de afwisseling tussen over-
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spoeling en droog vallen lopen de toleranties van verschillende 
soorten uiteen, zoals in de onderhavige en in andere studies is 
geconstateerd. 
ZONNEVELD (1960) gebruikte met betrekking tot de ongunstige 
invloeden van oeverspoeling de term 'duikereffect'. Hiermee 
doelde hij met name op de tolerantie van planten ten aanzien 
van de overspoelingsduur per getij. Deze tolerantie was een 
kwestie van maximale overbruggingstijd, waarbij dan wel gold, 
dat de resterende periode voldoende lang moest zijn om de le-
vensfuncties op de normale wijze te laten plaatsvinden. 
Bij getijdenfluctuaties zijn adaptaties aan de overspoelings-
invloed maar in beperkte mate mogelijk door de omstandigheid 
dat dezelfde plant een korte tijd later ook droogstand moet 
doorstaan. Vérstrekkende adaptaties aan overspoel ing zouden de 
tolerantie voor droogstand kunnen doen verminderen. 
In dit opzicht bestaan er grote verschillen tussen getijden-
overspoel ingen en winter- of voorjaarsoverspoelingen zoals in 
riviergebieden optreden. Bij dergelijke episodische fluctuaties 
is de verandering voldoende langdurig om zo nodig aanpassingen 
aan het droge milieu te ontwikkelen. Een frappant voorbeeld 
hiervan is het voorkomen van gele plomp op de 's zomers droog-
gevallen slikken in de Donau-delta. De plant heeft daar een 
groeiwijze, die qua vorm doet denken aan de zeer vitale dotter-
bloemen in de Biesbosch van eertijds. In het zoetwatergetijden-
gebied kwam de gele plomp echter (zeer sporadisch) voor in de 
gebruikelijke water-vorm en lag bij laag water uitgestrekt op 
de bodem. Een karakteristieke adaptatie aan droogvallen wordt 
ook getoond door riet, dat kaal slik snel koloniseert door de 
vorming van bovengrondse uitlopers. Adaptaties aan episodische 
overspoel ing liggen minder voor de hand, omdat de overspoel ing 
plaatsvindt in de periode met geringe activiteit van de plant. 
In die periode is de tolerantie voor ongunstige invloeden van 
de overspoeling groter. In veel gevallen vangt de ontwikkeling 
van de plant ook pas aan na beëindiging van de overspoel ing, 
met name bij zomerannuellen. Bij o.a. wilgen komen adaptaties 
aan overspoeling wel voor, namelijk in de vorm van luchtwor-
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tels. Ook kattestaart vertoont adaptaties aan overspoeling: in 
het zoetwatergetijdengebied vormde deze soort langs oevers 
wortelpollen boven het maaiveld als adaptatie aan de mechani-
sche krachten van het water in de oeverzone. Ook in extreem 
slecht ontwaterende kommen kwam kattestaart met deze wortelpol-
len voor; daar als adaptatie aan het anaerobe bodemmilieu. Op 
beide standplaatsen was frequente overspoeling echter ook een 
vereiste, aangezien anders uitdroging van de plant zou optre-
den. Deze adaptatie was derhalve specifiek voor het getijdenmi-
lieu. 
Tussen de frequentie van de getijdenoverspoelingen en de jaar-
lijkse overspoelingen komen in de huidige omstandigheden in de 
Biesbosch intermediairen voor. De getijdenzone is weinig con-
stant. De fluctuatie in de waterstanden van ca. 20 à 30 cm 
speelt zich voornamelijk af tussen de niveaus van 0.00 en +0.70 
N.A.P., meestal enkele dagen achtereen hetzij lager, dan wel 
hoger dan het gemiddelde. De ontwikkeling van adaptaties aan 
hetzij overspoeling, dan wel droogstand lijkt in dergelijke 
wisselvallige omstandigheden niet mogelijk. In het algemeen zal 
in dit milieu een grote tolerantie voor zowel overspoeling als 
voor droogstand noodzakelijk zijn, meer nog dan in vroegere 
omstandigheden met getijdenoverspoeling. Een dergelijke tole-
rantie kan worden opgebracht door soorten die geen specifieke 
adaptaties gaan vormen door de incidentele omstandigheden en 
die anderzijds voldoende constantie in het milieu aantreffen 
voor hun noodzakelijke levensactiviteiten. 
Constantie bestaat er op de lagere niveaus in de permanente 
vochttoestand van de bodem en op de hogere niveaus in het niet 
overspoeld worden. De tussenniveaus zijn ongeschikt voor kri-
tische levensfuncties. Lengtegroei, die de twee meer constante 
niveaus voor een plant tegelijk bereikbaar maken, is derhalve 
een gunstige eigenschap. Deze zou eventueel als specifieke 
adaptatie aan de veranderlijkheid van het milieu kunnen worden 
ontwikkeld. 
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7.5. De respons bij combinatie van invloeden 
In het voorgaande is de beschouwing van tolerantie en adaptatie 
toegespitst op de effecten van twee aspecten van een enkele 
milieufactor: overspoeling en droogstand. In feite gaat het 
daarbij om veel meer deelaspecten, die alle een invloed op de 
respons van een plant kunnen hebben. Alleen al bij overspoeling 
zijn te onderscheiden: 
- de onderdompeling van bladeren en bloemen, dus isolatie van 
lucht; 
- een anaëroob wortelmilieu; 
- de afzetting van slib op assimilerende delen; 
- een vermindering van de lichtinstraling; 
- bescherming tegen nachtvorst; 
- mechanische krachten van stroming in het water. 
Deze invloeden kunnen zich in een veelheid van verschillende 
combinaties voordoen. Voor de negatieve effecten ervan op de 
respons kunnen daarbij steeds andere aspecten maatgevend zijn. 
Ook kan er sprake zijn van cumulatieve en synergistische wer-
king van negatieve invloeden op de respons van een plant. In 
hoofdstuk 6 werd dit reeds aangestipt met betrekking tot de 
combinatie van beschaduwing en overspoeling. Ook invloeden van 
geheel andere aard, zoals zoutgehalte en trofietoestand, kunnen 
daarin meespelen. Vooral door de gecombineerde invloeden van 
ongunstige aspecten kunnen de reacties van planten, gemeten aan 
een enkele factor zoals de overspoelingshoogte of de overspoe-
lingsduur, zeer sterk uiteen lopen in verschillende milieu's 
zoals zandige, kleiige of venige bodems; in zoet, brak of zout 
water; in grienden of op gorzen. 
De combinatie van de invloed van overspoel ing met die van zout 
blijkt er bij voorbeeld bij zeebies en riet toe te leiden, dat 
deze soorten in de brakke getijdemilieus niet op zo lage bodems 
voorkomen, als het geval is in zoetwatergetij denmilieus. Een 
geheel ander voorbeeld wordt gevormd door pijlkruid. In het 
zoetwatergetijdengebied kwam dat in de jaren vijftig voor op 
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zeer lage slikplaten, maar eind jaren zestig juist op (nog maar 
enkele) lage zandige plaatsen in wantijen. Vervolgens verdween 
de soort bijna geheel uit het zoetwatergetijdengebied, maar 
keerde na de afsluiting weer op uiteenlopende lage plaatsen 
terug. De oorzaak van de aanvankelijke verplaatsing van slik 
naar zand en het verdwijnen kan worden gezocht in het slechter 
worden van de waterkwaliteit. De terugkeer kan mogelijk zijn 
geworden door verminderde overspoelingsinvloeden. 
7.6. Respons en concurrentie 
De invloeden die abiotische factoren kunnen hebben op de res-
pons c.q. het wel of niet voorkomen van planten, maken reeds 
legio variaties denkbaar in de criteria voor het bestaan van 
planten. De respons is in het voorgaande als een uniform verza-
melbegrip gehanteerd. Ten aanzien van de abiotische milieufac-
toren is dat geen probleem. In de onderlinge verhoudingen tus-
sen planten speelt de respons echter een belangrijke rol als 
variabele factor. 
Door zijn genetische constitutie heeft iedere soort een maxima-
le respons wat betreft de omvang van de planten. Riet kan nu 
eenmaal groter worden dan rietgras en brandnetels groter dan 
heksenkruid. Toch delven de kleinere soorten niet overal het 
onderspit. De omvang die in de praktijk wordt bereikt, hangt af 
van de maximale respons, maar ook van de feitelijke milieucon-
dities. Hierdoor zijn de onderlinge verhoudingen tussen planten 
niet gefixeerd door de genetische eigenschappen, maar worden in 
hoge mate bepaald door de milieucondities. 
In de vegetaties waar onderhavig onderzoek op was gericht, 
waren het veelal de variaties in de abiotische milieufactoren 
die de variaties in de begroeiing bepaalden, zoals die in de 
voorgaande hoofdstukken zijn beschreven. Pas in het tweede deel 
van hoofdstuk 6 zijn de onderlinge betrekkingen tussen planten 
als medebepalend voor de samenstelling van de vegetatie ge-
noemd. Afgezien van de sterke invloed van de exploitatie van 
het buitendijks gebied, zijn de onderlinge betrekkingen tussen 
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planten in onderhavig gebied in belangrijke mate gecorreleerd 
aan de abiotisch bepaalde variaties in de vegetaties. 
In omstandigheden, waarbij de variatie in het abiotisch milieu 
niet zo dominerend is, kunnen de onderlinge betrekkingen tussen 
planten veel meer invloed hebben op de variatie in de vegeta-
tie. Het zal er dan om gaan, in hoeverre de concurrentie een 
differentiërende invloed op het milieu heeft. Dan gaat het niet 
om actief ongunstige invloeden, maar om schaarste, een passief 
ongunstige invloed. 
In geval van schaarste hangt de respons van planten af van de 
mate van efficiëntie van het gebruik van de schaarse componen-
ten voedingsstoffen, water, licht en ruimte. Een plant die een 
hoge efficiëntie heeft, zal daarmee in dezelfde omstandigheden 
een naar verhouding hogere respons hebben dan een plant met 
geringere efficiëntie. Ten aanzien van de factor beschikbaar-
heid van water kan de volgorde van nat-preferente tot droogte-
preferente soorten een aanwijzing vormen voor een volgorde van 
inefficiënt tot efficiënt watergebruik. Een concreet voorbeeld 
zou kunnen worden gevormd door de reeks grote egelskop, lies-
gras, resp. rietgras. De implicaties van verschillen in effi-
ciëntie in het gebruik van voedingsstoffen zijn duidelijker. 
Met name ruigtekruiden, met brandnetels voorop, kunnen gezien 
hun behoefte aan hoge trophieniveaus als inefficiënte gebrui-
kers worden beschouwd. Waar het trophieniveau laag is, komen 
deze soorten niet vitaal voor en zijn geen sterke concurrenten. 
De ongunstige positie van de inefficiënte plant wordt nog ver-
sterkt door de omstandigheid, dat zijn voorkomen de schaarste 
van de betreffende factor nog doet toenemen: voor hemzelf is 
dit ongunstiger dan voor een meer efficiënte plant. Dit ver-
schijnsel werkt differentiatie in het milieu en in de vegetatie 
in de hand. Het schaarste bevorderend effect vormt er aanlei-
ding toe, dat inefficiënte soorten in schaarstemilieus niet 
dominerend optreden: de extra schaarste kan voor een meer effi-
ciënte plant nog toereikend zijn om een hogere respons te be-
reiken en daarmee concurrerend te zijn. 
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Tabel 1. 
Onderschei rien s oortengroepen In zoetwatergetijdenvegetaties 
Soortengroep A 
Scirpus triqueter 
Scirpus maritimus 
Scirpus lacustris 
Scirpus tabernaemontani 
Soortengroep B 
Sagittaria sagittifolia 
Butomus umbellatus 
Soortengroep E 
Lythrum salicaria 
Senecio paludosus 
Senecio fluviatilis 
Soortengroep F 
Sparganium erectum ssp. 
polyedrurn 
G l y c e r i a maxima 
Soor tengroep C 
Veron ica anaga1 l i s - a q u a t i c a 
Veron ica beccabunga 
N a s t u r t i u m o f f i c i n a l e 
Bidens cernuus 
Ror ippa amphib ia 
Ror ippa I s l a n d i c a 
Ror ippa s y l v e s t r i s 
Equisetum f l u v i a t i l e 
E l e o c h a r i s p a l u s t r i s 
Polygonum p e r s i c a r i a 
Mi mu lus gut t a t u s 
Duncus a r t i c u l a t i s 
Soor tengroep D 
Vaucher i a spec . 
A l i sma p l a n t a g o - a q u a t i c a 
Myosot is s c o r p i o i d e s 
Rumex hyd ro lapa tum 
Sium erectum 
Polygonum h y d r o p i p e r 
Gal ium p a l u s t r e 
Sium l a t i f o l i u m 
Apium n o d i f l o r u m 
C a l l i t r i c h e s t a g n a l i s 
Soor tengroep G 
Typha l a t i f o l i a 
Typha a n g u s t i f o l i a 
Soor tengroep H 
Phragmi tes a u s t r a l i s 
Ca l tha p a l u s t r i s va r . a reanosa 
Cardamine amâra 
Ranunculus f i c a r i a 
Poa t r i v i a l i s 
Soor tengroep 3 
Stachys palustris 
Lycopus europaeus 
Bidens frondosus 
Mentha aquatica 
Soortengroep K 
Ranunculus repens 
Iris pseudacorus 
Poa palustris 
Agrostis stolonifera 
Carex acuta 
Rumex cf. crispus 
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(Groep «--vervolg) 
Angelica archangelica 
Solanum dulcamara 
Calystegia seplum 
Galium aparine 
Epilobium hirsutüm 
Phalaris arundinacea 
Equisetum palustre 
Atriplex hastata 
Soortengroep L 
Rumex obtusifolius ssp. 
sy lvestris 
Urtica dioica 
Valeriana officinalis 
Symphytum officinale 
Anthriscus sylvestris 
Heracleum sphondylium 
Impatiens noli-tangere 
Soortengroep M 
Salix purpurea 
Salix dasyclados 
Salix viminalis 
Salix triandra 
Salix pentandra 
Salix alba 
Salix fragilis 
Salix cinerea 
Salix caprea 
Populus nigra 
Populus cultivar 
Ribes nigrum 
Ribes sylvestre 
Alnus glutinosa 
Viburnum opulus 
Sorbus aucuparia 
Quercus robur 
Sambucus nigra 
Soortengroep N 
Ranunculus acris 
Festuca gigantea 
Festuca arundinacea 
Angelica sylvestris 
Galeopsis tetrahit 
Rumex conglomeratus 
Rubus caesius 
Stellaria media 
Barbarea stricta 
Soortengroep 0 
Thalictrum flavum 
Filipendula ulmaria 
Scrophularia nodosa 
Scutellaria galericulata 
Circaea lutetiana 
Humulus lupulus 
Epipactis helleborine 
Aegopodium podagraria 
Myosoton aquaticum 
Deschampsia cespitosa 
Stachys sylvatica 
Agropyron caninum 
Lysimachia nummularia 
Geum urbanum 
Ranunculus auricomus 
Soortengroep P 
Cardamine pratensis 
Polygonum mite 
Petasites hybridus 
Arctium lappa 
Sinapis arvensis 
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(Groep P--vervolg) 
Senecio aquaticus 
Senecio erucifolius 
Plantago major 
Epilobium parvlflorum 
Eupatorium cannabinum 
Glechoma hederacea 
Dactylis glomerata 
Holcus lanatus 
Sonchus oleraceus 
Sonchus palustris 
Lysimachia vulgaris 
Taraxacum spec . 
Equisetum arvense 
Carex remota 
Alopecurus geniculatus 
Alopecurus pratensis 
Cirsium arvense 
Cerastium caespitosum 
Rumex acetosa 
Potentilla anserina 
Lychnis flos-cuculi 
Cerastium arvense 
Crépis paludosa 
Lolium perenne 
Mentha longifolia 
Potentilla erecta 
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Tabel 6a. PQ BP 3C 
oever, opp. 100 m , vegetatietype 1970: Ad, 
bedekklngspercentage 
aantal s oorten 
Sclrpus maritimus 
Scirpus lacustrls 
Vaucherla spec. 
Nasturtium officinale 
Rorippa amphibia 
Duncus articulatis 
Polygonum persicaria 
Callitriche stagnalis 
Rumex hydrolapatum 
Polygonum hydropiper 
Lythrum salicaria 
Typha latifolia 
Rumex obtusifolius 
Polug onum mite 
Sonchus palustris 
Senecio paludosus 
Enter om orpha intestinalis 
Bidens cernuus 
Scirpus trigueter 
Veronica beccabunga 
Rorippa islandica 
Si urn erectum 
Lycopus europaeus 
Bidens frondosus 
Poa trivia lis 
Epilobium hirsutum 
Marchantia polymorpha 
970 
-
3 
+ .2 
1 .1 
a 
1971 
60 
15 
+ .2 
1.1 
k.t+ 
+ .2 
1.2 
+ .1 
+ .1 
+ .1 
r 
1.2 
+ .1 
r 
+ .1 
r 
+ .1 
1972 
20 
5 
2b.2 
+ .2 
r 
1973 
10 
6 
2a.2 
1.2 
+ .2 
1.2 
+ .3 
1974 
20 
18 
2a.2 
1.2 
2a.2 
1.1 
+ .1 
+ .2 
r 
+ .1 
+ .3 
+ .2 
+ .2 
+ .2 
+ .1 
1.1 
+ .2 
+ .2 
+ .2 
r 
1.1 
r 
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Tabel 6b. PQ MO 3 
oeverwal, opp. 160 m , vegetatietype 1970: Ak 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
Scirpus maritimus 
Scirpus lacustris 
L y thrum salicaria 
Stachys palustris 
Lycopus europaeus 
Mentha aquatica 
Solanum dulcamara 
Calystegla sepium 
Epilobium hirsutum 
Phalaris arundinacea 
Barbarea stricta 
Polygonum hydropiper 
Urtica dioica 
Sonchus oleraceus 
Myosotis scorpioides 
Caltha palustris 
Agrostis stolonifera 
Angelica archangelica 
Atriplex hastata 
Valeiana officinalis 
Anthriscus sylvestris 
Ranunculus acris 
Cirsium arvense 
Tussilago farfara 
Impatiens noli-tangere 
Polygonum mite 
Artemisia vulgaris 
Symphytum officinale 
Galium aparine 
1970 
95 
11 
2.2 
r 
r 
2.2 
2.2 
1.2 
+ .2 
+ .2 
+ .2 
3.2 
r 
1971 
95 
12 
+ .2 
+ .3 
3.2 
3.2 
2.2 
1.2 
1.2 
1.2 
2 .2 
1.2 
1 .1 
+ .1 
1972 
70 
20 
2m.1 
1.1 
2m.1 
1.2 
2a.2 
2a.2 
2a.2 
2a.1 
1.2 
2b.2 
+ .1 
+ .1 
+ .1 
+ .1 
+ .1 
+ .1 
+ .1 
r 
+ .2 
+ .2 
1973 
95 
18 
+ .2 
r 
+ .2 
1.2 
+ .2 
2b.^ 
2a.1 
2a.2 
1.2 
4.4 
+ .1 
1 .1 
+ .2 
1.2 
+ .2 
+ .1 
r 
+ .1 
1974 
95 
14 
+ .2 
+ .2 
+ .2 
1 .2 
2b.2 
2a.2 
+ .1 
4.1 
2a.1 
+ .2 
r 
+ .2 
2a.2 
+ .2 
r 
+ .2 
+ .1 
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T a b e l 6c. PQ HD IA 
o e v e r w a l , o p p . 9 m , v e g e t a t i e t y p e 1 9 7 0 : Kh, 
1970 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
Phalarls arundinacea 
Polygonum hydropiper 
Senecio paludosus 
Caltha palustris 
Galium aparine 
Epilobium hirsutum 
Atrip lex has ta ta 
Sonchus asper 
Capsella bur sa-pas tor is 
Lycopus europaeus 
Urtica dioica 
Sonchus oleraceus 
Cirsium arvense 
Angelica archangelica 
5.5 
1971 
100 
2 
5.5 
1.2 
1972 
90 
9 
5.4 
+ .1 
r 
+ .2 
+ .1 
+ .2 
r 
+ .1 
r 
1973 
90 
9 
5.4 
+ .1 
1.1 
1.2 
1.1 
r 
1.1 
+ .2 
2a.2 
1974 
90 
7 
1.1 
+ .2 
1.1 
+ .2 
1.2 
5.5 
2a.2 
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Tabel 6d . PQ KG 2A 
oeverwa1 , opp. m , vegetatietype 1970: Lh, 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
Cardamine amara 
Poa trivia lis 
Galium aparine 
Epilobium hirsutum 
Urtica dioica 
Valeriana officinalis 
Anthriscus sylvestris 
Heracleum sphondylium 
Solanum dulcamara 
Calystegla sepium 
970 
8 
2.2 
1.2 
2.1 
2.1 
2.2 
1 .1 
3.2 
2.2 
1971 
75 
8 
2.2 
1.2 
1.2 
1.2 
3.1 
1.1 
1.1 
1.1 
+ .1 
2.1 
1972 
100 
5 
2m.l 
4.1 
4.1 
+ .1 
+ .2 
1.1 
1973 
100 
7 
1.1 
3.1 
4.5 
+ .2 
1.1 
1.1 
+ .1 
1974 
95 
8 
1 .1 
2b.1 
4.1 
+ .2 
4.1 
r 
r 
+ .1 
149 
Tabel 6e. PQ BP 6 
lage kom, opp. 100 m , vegetatietype 1970: Agk, 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
1970 1971 1972 1973 1974 
90 60 25 60 
6 7 10 7 10 
Scirpus maritimus 
Scirpus lacustris 
Senecio paludosus 
Typha latifolia 
Typha angustifolia 
Phalaris arundinacea 
Polygonum hydropiper 
Phragmltes australis 
Solanum dulcamara 
Epilobium hirsutum 
Urtica dioica 
Sonchus oleraceus 
Sonchus asper 
Sonchus arvensis 
Galium aparine 
+ . 1 
1 . 1 
+ . 3 
3 . 1 
1 . 1 
1 . 2 
+ . 1 
1 . 1 
+ . 3 
2 . 1 
1 . 1 
1 . 2 
4 . 1 
1 . 1 
2 b . 1 
+ . 2 
3 . 1 
+ . 1 
+ . 2 
+ . 2 
+ . 1 
+ . 1 
+ . 1 
2 b . 1 
r 
1 . 1 
2 a . 2 
1 . 2 
1 . 2 
1 . 2 
1 . 1 
2 b . 1 
1 . 1 
2 b . 2 
1 . 2 
2 a . 2 
2 b . 2 
+ . 1 
+ . 1 
+ . 1 
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Tabel 6f. PQ KG 9C 
kom, opp. 50 m , vegetatietype 1970: Gk. 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
1970 1971 1972 1973 1974 
100 60 95 80 
8 13 11 14 15 
Rorippa amphibia 
Myosotis scorpioides 
Polygonum hydropiper 
Typha latlfolia 
Phragmltes australis 
Caltha palustris 
Solanum dulcamara 
Epilobium hirsutum 
Valeriana officinalis 
Lythrum salicaria 
Senecio paludosus 
Lycopus europaeus 
Bidens frondosus 
Phalaris arundinacea 
Urtica dioica 
Poa trivialis 
Typha angustifolia 
Calystegia sepium 
Angelica archangelica 
Scutellaria galericulata 
+ .2 
2.1 
1.1 
2.1 
2.2 
1.1 
+ .1 
1.1 
2.2 
3.1 
5.1 
r 
1.1 
+ 
1 
1 
2b 
2a 
1 
2b 
+ 
+ 
+ .2 
r 
1.2 
2a.1 
3.1 
+ .2 
+ .2 
+ .1 
+ 
2a 
2a 
+ 
3 
1 
1 
+ .2 
1.2 
2b.2 
3.1 
+ .2 
1.2 
1.2 
+ .1 
1.1 
r 
+ .2 
2a.1 
1.1 
r 
r 
+ .1 
2a.2 
4.1 
+ .2 
+ .1 
+ .1 
+ .2 
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Tabel 6g. PQ KG 6C 
kom, opp. 25 m , vegetatietype 1970: Gk, 
bedekkings percentage 
aantal soorten. 
1970 1971 1972 1973 1974 
70 90 100 90 
4 10 11 14 12 
Typha latifolia 
Phragmites australis 
Epilobium hirsutum 
Phalarls arundinacea 
Glyceria maxima 
Lycopus europaeus 
Solanum dulcamara 
Calystegia sepium 
Galium aparine 
Urtica dioica 
Polygonum hydropiper 
Sonchus oleraceus 
Cirsium arvense 
Polygonum persicaria 
Agrostis stolonifera 
Angelica sylvestris x 
archangelica 
Atriplex hastata 
Cirsium palustre 
+ . 1 
+ . 1 
+ . 2 
4 . 4 
1 
+ 
2 
3 
1 
1 
+ 
3 
1 
+ 
. 1 
. 1 
. 2 
. 2 
. 2 
. 2 
. 2 
. 2 
. 2 
. 1 
+ . 1 
+ . 1 
2 b . 2 
1 . 2 
+ . 1 
+ . 1 
1 . 1 
4 . 1 
2 a . 1 
1 . 1 
r 
+ . 1 
1 . 2 
+ 
3 
+ 
+ 
1 
3 
1 
3 
1 
1 
+ 
. 1 
. 1 
. 2 
. 2 
1 
1 
1 
. 1 
1 
. 1 
. 1 
+ . 1 
2 a . 2 
+ . 2 
+ . 2 
+ . 2 
+ . 1 
1 . 1 
1 . 1 
5 . 4 
+ . 1 
1 . 1 
+ . 2 
+ .2 
r 
1.1 
+ .1 
r 
+ .1 
r 
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Tabel 6h . PQ KG 8 
extreme kom, opp. 200 m , vegetatietype 1970: Fh, 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
1970 1971 1972 1973 197* 
70 90 95 70 
10 1* 14 12 11 
Galium palustre 
Lythrum salicaria 
Sparganium erectum 
Typha latifolia 
Phragmites australis 
Caltha palustris 
Lycopus europaeus 
Solanum dulcamara 
Epilobium hirsutum 
Phalaris arundinacea 
Polygonum hydropiper 
Calystegla sepium 
Senecio paludosus 
Urtica dlolca 
Cirsium arvense 
Ranunculus ficaria 
Valeriana officinalis 
Senecio spec. 
Angelica archangelica 
Galium aparine 
Sonchus arvensis 
1 . 2 
+ . 3 
2 . 2 
1 . 2 
1 . 1 
1 . 2 
2 . 2 
2 . 2 
3 . 2 
+ . 2 
2 . 2 
2 . 2 
+ . 2 
1 . 1 
r 
1 . 1 
+ . 2 
2 b . 1 
+ . 1 
+ . 1 
+ . 1 
1 . 1 
1 . 1 
3 . 1 
+ . 1 
2 b . 1 
1 . 1 
+ . 1 
3 . 1 
1 . 2 
r 
r 
r 
r 
3 . 1 
+ . 1 
1 . 1 
1 . 2 
1 . 1 
4 . 1 
+ . 1 
1 . 3 
2 b . 2 
2 a . 2 
2 m . 2 
+ . 1 
+ . 1 
1 . 2 
+ . 1 
+ . 2 
+ . 2 
1 . 3 
4 . 2 
1 . 2 
r 
2 m . 3 
+ .1 
r 
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Tabel 6i. PQ KG 3A 
extreme kom, opp. 25 m , vegetatietype 1970: Fh, 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
1970 1971 1972 1973 1974 
70 90 85 
8 6 10 9 6 
Polygonum hydropiper 
Lythrum salicaria 
Sparganium erectum 
Typha latifolia 
Phragmites australis 
Caltha palustris 
Lycopus europaeus 
Solanum dulcamara 
Bidens frondosus 
Urtica dioica 
Calystegia sepium 
Epilobium hirsutum 
Galium aparine 
Phalaris arundinacea 
Cirsium arvense 
1 . 2 
+ . 2 
1 . 1 
1 . 1 
2 . 1 
1 . 1 
+ . 2 
+ . 1 
5 . 5 
+ . 2 
1 . 1 
1 . 1 
+ . 1 
1 . 1 
+ . 2 
+ . 2 
+ . 1 
1 . 1 
2 b . 1 
1 . 1 
+ . 1 
1 . 1 
+ . 1 
1 . 2 
+ . 1 
4 . 1 
+ . 1 
+ . 1 
r 
1 . 1 
+ . 2 
+ . 1 
+ . 1 
+ . 1 
5 . 5 
+ . 1 
r 
r 
+ . 2 
+ . 2 
r 
+ . 1 
+ . 1 
5 . 5 
+ . 1 
+ . 1 
+ . 2 
+ . 2 
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Tabel 6j. PQ KG 2B 
kom, opp. 25 m , vegetatietype 1970: Kh, 
1970 
bedekkingspercentage 
aantal soorten 
Phragmites australis 
Caltha palustris 
Cardamine amara 
Rorippa amphibia 
Polygonum hydropiper 
Lycopus europaeus 
Solanum dulcamara 
Galium aparine 
Epilobium hirsutum 
Urtica dioica 
Cirsium arvense 
Calystegia sepium 
Heracleum sphondylium 
2.1 
1.1 
r 
971 
00 
8 
2.1 
1.1 
r 
r 
4.1 
r 
+ .2 
+ .2 
2.1 
2.1 
1972 
70 
7 
1.1 
+ .1 
+ .1 
+ .1 
4.1 
3.1 
1973 
90 
8 
1.1 
+ .2 
r 
r 
1.1 
4.1 
3.1 
+ .1 
1974 
55 
8 
+ .1 
r 
1.1 
3.1 
3.1 
1.2 
r 
r 
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